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Les colonnes des Archives Néerlandaises de Zoologie sont ouvertes 
aux articles concernant toutes les subdivisions de la Zoologie. 
Seules, les langues Allemande, Anglaise, Frangaise et Italienne sont 
autorisées. Les articles envoyés a l’impression seront distinctement 
dactylographiés et ils auront été corrigés au préalable par une 
personne compétente en la langue utilisée. Les auteurs veilleront 
également a ce que les épreuves imprimées solent revues par la 
méme personne compétente. 

Dans le manuscrit, les noms propres seront soulignés d’un trait 
double (PETITES CAPITALES) et les noms latins d’animaux ou de 
groupements systématiques seront soulignés d’un trait simple 
(cursive). Le laboratoire ou le travail a été élaboré sera indiqué en 
dessous du titre et du nom de I’auteur (Du laboratoire... a...). 
Dans la correction des épreuves, on est instamment prié de s’en 
tenir strictement aux signes conventionnels adoptés par la Com- 
mission Principale de Normalisation dans les Pays-Bas (Hoofd- 
commissie voor de Normalisatie in Nederland). j 

On est prié de limiter les figures a ce qui est absolument indis- 
pensable et on accordera la préférence aux clichés linéaires. I] est 
également recommandé de renseigner la littérature dans les listes 
de la maniére suivante: DEF, A.B. (1937): Arch. Néerl. d. Zool. 3, 
234. Se basant 1a dessus on fera les renvois comme suit: ,,DEF 
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(1937) a observé que...”. 


UBER DEN KIEFERMECHANISMUS DER 
KNOCHENFISCHE 


VON 
W.H. VAN DOBBEN. 


AUS DEM ZOOLOGISCHEN INSTITUT UTRECHT UND DER ZOOLOGISCHEN 
STATION DEN HELDER 


EINLEITUNG 

In der grossen Mehrzahl der Arbeiten, die die Anatomie der 
Teleostei behandeln, wird der Stoff ausschliesslich systematisch 
oder vergleichend-anatomisch verwertet. Die Autoren be- 
schranken sich meistens darauf, die bei jeder neu untersuchten 
Art wieder abweichenden Formen der Skeletteile und Organe 
aufs Genaueste zu beschreiben, und mit denen schon bekannter 
Fische zu vergleichen. Fragt men aber nach der Bedeutung, die 
solche stark variierenden Strukturen fiir ihren Trager besitzen, 
so bekommt man meistens keine Antwort. Sogar tiber die ein- 
fache Wirkung der Skelett- und Muskelteile schweigt die grosse 
Mehrheit der Beschreiber. Statt die Teile eines Tieres mit- 
einander zu vergleichen und ihre Zusammenarbeit darzustellen, 
vergleicht man immer wieder die Teile verschiedener Tiere, in 
der Hoffnung, systematische Beziehungen und vergleichend- 
anatomische Gesichtspunkte zu entdecken. Ohne die Bedeutung 
solcher Bestrebungen zu unterschatzen, darf man feststellen, dass 
sie in eine Sackgasse fiihren, wenn man nur die Form, nicht 
aber die Funktion kennt. Genaue Beschreibungen von Muskeln 
z.B. haben nur Sinn, wenn man ihre Wirkung ebenso genau 
darstellt. Auch eine vergleichend-anatomische Auswertung 
dieser Muskeln ist nur interessant, wenn man weiss, welche Auf- 
gabe sie im Organismus erfiillen; dasselbe gilt fiir Skeletteile. 

Leider wurde dies nicht nur von 4lteren Anatomen, deren 
Auffassungen diese Einseitigkeit forderten, verkannt; auch mo- 
derne Untersucher beschreiben oft leber Formen, statt deren 
Bedeutung klarzustellen. Im Allgemeinen kann man sagen, dass 
die Arbeit der Anatomen immer unter einem Verkennen der 
Funktionsforschung gelitten hat. Leider finden wir in physiolo- 
gischen und Okologischen Arbeiten die Kehrseite desselben 
Ubels in dem Sinne, dass wir dort oft zu wenig von der ana- 
tomischen Grundlage des Geschehens erfahren. 
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Es gibt aber Ausnahmen; die Abhandlungen von HoimgvisT 
(1910, 1911) tiber die Kiefermuskulatur der Knochenfische und 
die Analyse der Atmungsbewegungen, von WILLEM (1926, 1931) 
sind Beispicle dafiir. Diese Forscher zeigen uns Form und Funk- 
tion in einleuchtendem Zusammenhang, sie beschreiben so- 
wohl Skeletteile, als auch die Wirkung der Muskeln auf diese 
Skeletteile: d.h. sie zeigen uns den .Mechanismus, um schliesslich > 
anzugeben, welche Bedeutung dieser Mechanismus fiir den 
Fisch hat. ; 

Die vorliegende Arbeit ist entstanden mit dem Ziel, diese 
Methode auf die Kiefer der Teleostei anzuwenden, also auf die 
Elemente, dic zum Greifen der Nahrung dienen. 

Eine vollstandige Behandlung der Nahrungsaufnahme darf 
der Leser aber nicht erwarten. Es wurde nur versucht, die 
Wirkung des Kiefermechanismus darzustellen, sowie seine Be- 
deutung fiir den Trager. Aber sogar diese bescheidene Aufgabe 
ist nicht vollstandig geldst. In vielen Fallen fehlte die Gelegen- 
heit zu Yeobachten, wie das Tier seinen Kiefer benutzt, oder die 
Kenntnis der Lebensweise stellte sich als unvollstandig heraus. 
“In diesen Fallen bleibt die Bedeutung des Kiefermechanismus 
natiirlich fraglich; man kann jedoch wenigstens seine Wirkung 
feststellen, vorausgesetzt, dass man frisches Material untersucht. 
Die Kiefer bilden eben einen Mechanismus; dieser wirkt, wenn 
man den Unterkiefer senkt, und es ist ziemlich gleichgiiltig, ob 
dies vom lebenden Tier, oder vom Untersuchenden ausgefiihrt 
wird. Auch die Wirkung der Muskeln wurde festgestellt, indem 
ich mit einer Pinzette an ihnen zog; eine ziemlich grobe Me- 
thode, womit man aber bei vorsichtiger Anwendung, die 
Qualitat der Bewegung feststellen kann. Fixiertes Material ist 
natiirlich fast wertlos; daher beschrankt sich diese Arbeit auf 
die Arten, die man in Holland lebendig bekommen kann. 1) 
Diese gehéren zu sehr verschiedenen Gruppen, welche in syste- 
matischer Reihenfolge (Syst. Kyze) behandelt werden. Eine 
Ausnahme bildet Perca, mit dem die Reihe eréffmet wird, weil 
es wiinschenswert erschien, zuerst eine gut bekannte, ziemlich 
differenzierte Art etwas ausfithrlicher zu beschreiben. Diese 
grdossere Vollstandigkeit besteht darin, das ausser dem Kiefer- 
mechanismus auch die Bewegungen der iibrigen Teile dés 
Visceralskeletts beschrieben worden sind, die gleichzeitig und 


1) Mit Ausnahme von zwei tropischen Formen, Epibulus und Pseudoscarus, 
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in Zusammenhang mit den Kiefern funktionieren. Auch die 
Bedeutung dieser Bewegungen fiir Atmung und Nahrungs- 
aufnahme ist oberflachlich angedeutet, um annahernd anzu- 
geben, welche Stellung der Kiefermechanismus in dieser Ge- 
samtheit einnimmt. Perca wurde gewahlt, weil ihre Beschreibung, 
wenigstens im Prinzip, fiir viele andere Arten zutrifft. Wo ein 
grosser Unterschied auffiel (z.B. Lophius), wird dies ausdriicklich 
angegeben. 
PERCA FLUVIATILIS L. (Abb. 1-12). 


Das Offnen und Schliessen des Mundes. 

Das Offnen des Mundes geschicht bei Perca, wie bei allen 
Knochenfischen, durch Vermittelung des Interoperculum (J op 
Abb. ii). Das Interoperculum ist vorne durch ein Ligamentum 


Abb. 1. Perca fluviatilis L., (a) mit geschlossenem, (b) mit weit gedffnetem Mund. 


An = Angulare. Lmo = Ligamentum mandibulo-operculare. 
A, = Oberflachliche Schicht des Musculus Mao = Insertionsstelle des Musculus ad- 
adductor mandibulae. ductor operculi an der Innenseite des 
A,t = Sehne von dieser Schicht zum Maxil- Operculum. 
lare. Mdo = Musculus dilatator operculi. 
2» = Mittlere Schicht des Musculus ad- Mlo = Musculus levator opercull. 
ductor mandibulae. 4lh = Musculus levator hyomandibularis. 
A, = Tiefste Schich: des Musculus ad- Mph = Musculus protractor hyoidei. 
ductor mandibulae. Msh = Musculus sterno-hyoideus. 
ae ‘= Dentale. M = Maxillare. ; 
Hm = Hyomandibulare. O = Operculum. 
Hy = Hyale. Pal = Palatinum. 
lop = Interoperculum. - Pm = Praemaxillare. 
~L =Ligamentum maxillo-mandibulare Pr = Pracoperculum. 
posterius. ‘Ra = Radii branchiostegi. 
La = Ligamentum maxillo-mandibulare S$ = Suboperculum. 


anterius. Sg = Schultergiurtel. 
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mandibulo-operculare (Lmo, Abb. 1a) mit dem hinter dem 
Kiefergelenk liegenden Teil des Unterkiefers (Angulus mandi- 
bulae = Angulare; An, Abb. 1a) verbunden. Wenn das Intero- 
perculum nach hinten bewegt' wird und den Angulus mandi- 
bulae zuriickzieht, senkt sich der vor dem Kiefergelenk liegende 
Teil des Unterkiefers; der Mund wird also gedffmet (Abb. 1, 
a—b). Dieser Mechanismus wurde von Hotmogvist (1910) bei 
Gadus eritdeckt. Er zeigte in seiner vorbildlichen, aber noch zu 
wenig bekannten Arbeit, dass das Interoperculum den Unter- 
kiefer senkt, und nicht der im Mundboden liegende Musculus 
; protractor hyoidei 
(Mph, Abb. 16). Das 
Interoperculum wird 
dabei auf die folgende 
Art und Weise caudad 
gezogen: 

Das Hyale (Zungen- 
bogen; Hy Abb. 18 
und 2) ist durch “das 
Stylhyale (St, Abb. 2) 
mit dem Hyomandi- 
Abb. 2. Perca fluviatilis L. Die Lage des Inter- bulare (Hm, Abb. 15 
operculum, von mediad gesehen, vor ( ) und 2) beweglich ver- 
und nach (----) der Kontraktion des Musc. bunden. Zusammen 
sternohyoideus. Das Hyale fithrt durch Ver- bilden diese drei Ske- 


mittlung des Stylhyale das Interoperculum j : 
mit; die caudade Bewegung des Interoperculum etteile den auf den 


senkt den Unterkiefer. G = Kiefergelenk. Rieferbogen folgenden 
St = Stylhyale. Die tibrigen Bezeichnungen Visceralbogen (vergl. 
wie in Abb. 1. Abb. 3a). Die Verbin- 


dungsstellen, tiber und 
unter dem Stylhyale werden von Gelenken gebildet. Auch gelenkt 
das Stylhyale etwa in der Mitte mit dem Interoperculum (bei x, 
Abb. 2).Offnet der Fisch den Mund, so zieht er mit dem Musc. 
sterno-hyoideus (Afsh, Abb. 1b und 2) das Hyale ventrad und 
caudad. Diese Bewegung verursacht ein Zuriickdrehen des 
Stylhyale (Abb. 2). Dabei fiihrt es das Interoperculum mit, das 
jetzt einen Zug auf den Unterkiefer ausiibt und ihn dadurch 
senkt. Der Musc. protractor hyoidei (ph, Abb. 15), der Hyale 
und Unterkiefer verbindet und zu unrecht fast iiberall fiir den 
Mundéfiner gilt, beteiligt sich hierbei nicht; er wird gedehnt, 
und zicht spater beim Schliessen des Mundes das Hyale wieder 
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Sa 
zuriick, dorsad und rostrad.?) Ich mache schon jetzt darauf 
aufmerksam, dass das Hyale (= der Mundboden) beim Offnen 
des Mundes gesenkt, der Raum der Mundhohle also vergréssert 
wird. Beim Schliessen des Mundes wird das Hyale dagegen ge- 
hoben, der Inhalt der Mundhohle also verkleinert (WILLEM, 
1926). 

Ausser der Wirkung des Hyale besteht eine zweite Bewegung, 
die das Interoperculum zuriickziehen, den Mund also 6ffnen 
kann. Der Kiemendeckel (Of, Abb. 1) ubt namlich einen Zug 
auf das Interoperculum aus, wenn er von den MM. dilatator 
und levator operculi (\fdo, Aflo, Abb. 1a) gehoben wird. Der 
Muse. dilatator operculi abduziert den Kiemendeckel, der 


Muse. levator operculi hebt ihn, zieht ihn dorsad. *?) Dabei dreht 


sich der Kiemendeckel um sein Gelenk (7, Abb. 15) mit dem 
Hvomandibulare. Besonders die hebende Wirkung des Musc. 
levator operculi wird vom Operculum auf das Interoperculum 
tibertragen; dies wird dabei caudad gezogen und senkt so den 
Unterkiefer (Hormovist, rgro). 

Der Mund kann also von zwei verschiedenen Muskelgruppen 


1) Die alteren Anatomen hielten den Musc. protractor hyoidei (Abb. 14, 
M ph) einstimmig fiir den Offner des Mundes. Cuvier nennte ihn Muse. 
geniohyoideus, nach einem Muskel der Tetrapoden, der gleiche Gestalt und 
Lagebeziehungen aufweist, aber eine ganz andere Funktion hat, weil er dort 
wirklich den Unterkiefer senkt. Um das Misverstandnis zu beseitig¢en. schlug 
Hotmevist den Namen protractor kyoidei vor. Nlan muss aber beim Durchlesen 
der neueren Literatur feststellen, dass der alte Fehler trotzdem immer wieder- 
holt wird; es gibt sogar Autoren, die die Arbeit von Hormevist ihrem 
Literaturverzeichniss nach gelesen haben, und dennoch ohne Begrtindung 
den Musc. protractor hyoidei (= geniohyoideus) als Depressor des Unter- 
kiefers bezeichnen. 

Wir lesen z.B. bei LuBoscu (1917, S. 304)... . ,,die Depressoren des Unter- 
kiefers. Diese, den Mundboden bildenden Muskeln...., die sich vom Zun- 
genbeinapparat (Hyale) zur Symphyse des Unterkiefers erstrecken, bewirken, 
indem sie den Mundboden abflachen, zugleich auch die Offnungsbewegung 
im Kiefergelenk’’. 

TuHILo (192c) sagt vom Karpfen: ,,Geéffnet wird das Maul durch zwei 
Muskeln, von denen jederseits einer vom untern Ende des Schultergtrtels 
‘entspringt, und sich an das Kinn setzt (Musculus coraco-mandibularis).” 

Ein solcher Muskel besteht aber gar nicht! 

Ahnliche falsche Vorstellungen finden wir bei Freprncer (1931) und 
EDGEWORTH (193!). 

2) Beim Schliessen des Mundes wird das Operculum vom Musc. adductor 
operculi (Afao, Abb. 1a) adduziert. Dieser verlauft von der Innenseite des 


Operculum zum Neurocranium. 
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gedffnet werden; in Wirklichkeit wird der Unterkiefer durch 
die Zusammenarbeit beider gesenkt. Zwischen der Wirkung des 
Musc. sterno-hyoideus und der MM. dilatator und levator oper- 
culi besteht ein besonderer Zusammenhang, weil sie auf das- 
selbe System einwirken. Wird namlich nur das Hyale vom 
Musc. sterno-hyoideus zuriickgezogen, so driickt das Intero- 
perculum den Kiemendeckel dorsad und laterad; und wenn 
nur die Opercularmuskeln den Kiemendeckel heben, ziehen sie 
mit Hilfe des Interoperculum auch das Hyale nach hinten. 

Also: Musc. sterno-hyoideus und Opercularmuskeln haben 
eine gleiche Wirkung auf das System, wenn sie auch an sehr 
verschiedenen Teilen desselben angreifen. Die Bewegung ist also 
doppelt gesichert. 


Wie genau die Verhaltnisse in diesem System aufeinander abgestimmt 
sein miissen, zeigt sich im folgenden Beispiel: (Abb. 2). 

Wird das Hyale zuriickgezogen. so dreht das Stylhyale um a, und z bewegt 
sich nach z’. Der Verbindungspunkt mit dem Interoperculum, x, bewegt sich 
nach x’. Der Weg z-z’ ist langer als x—x’. der Letzte ist aber ausschlaggebend 
dafiir, in welchem Maasse das Interoperculum caudad gezogen wird. 
Die Entfernung x-x’, also auch die Bewegung des Interoperculum wird 
grosser, je weiter x von a entfernt ist. ‘ 

Die Auswirkung des Zuges. den das Interoperculum aufden Unterkiefer 
ausiibt, hangt aber ab von der Entfernung zwischen dem Verbindungspunkt 
L mo (Abb. 2) und dem Kiefergelenk (G). Ist diese Entfernung klein, so 
gentigt schon eine geringe caudade Bewegung des Interoperculum, um den 
Unterkiefer weit zu senken. In diesem Falle muss also auch x-x’ klein sein, 
und darum die Entfernung a—x gering. Liegt L me jedoch weit vom Kiefer- 
gelenk entfernt (z.B. Gadus. S. 38) so muss, um den Unterkiefer erheblich 
senken zu kénnen, das Interoperculum weit nach hinten gezogen werden, 
der Abstand x-x’ muss gross sein, und infolgedessen die Entfernung @e-x 
ebenfalls, x kann sogar an der gleichen Stelle liegen wie z. In diesem Fall 
ist das Interoperculum direkt mit dem Hyale verbunden und folgt dessen 
Bewegungen im gleichen Maasse, wahrend z.B. im Fall von Abb. 2 eine 
Verschiebung des Hyale um die Strecke n, das Interoperculum nur um etwa 
$n verschiebt. Die Weise, worauf das Stvlhyale mit dem Intercperculum 
verbunden ist, muss also genau auf die Entfernung des Verbindingspunktes 
Lmo vom Niefergelenk abgestimmt sein. Diese Entfernung ist bei Gadus 
dementsprechend grésser als bei Perce. 


Der Musculus sterno-hyoideus (Abb. 1) und 2, Afsh) verbindet 
das Hyale mit dem Schultergiirtel (Sg). Er bewegt das Hyale 
beim Mundéffmen caudad und wird dabei dadurch erheblich 
untersttitzt, dass die hypaxonische. Kérpermuskulatur den 
Schultergtirtel beim Offnen des Mundes caudad zieht, wie man 
das bei jedem lebendigen Fisch leicht beobachten kann. Gleich- 


UBER DEN KIEFERMECHANISMUS DER KNOCHENFISCHE. y 


zeitig dreht die epaxonische Kérpermuskulatur das Neurocranium 
etwas nach oben und hebt dadurch den Oberkiefer. Der Musc. 
protractor hyoidei (Abb. 18, Afph) ist, wie schon gesagt, am Mund- 
éffnen nicht aktiv beteiligt. Wird aber das Hy ale sO Welt ventrad 
und caudad gezogen, dass dieser Muskel ganz gedehnt ist, so 
iibertragt er einen direkten Zug vom Hyale aut. die Spitze des 
Unterkiefers. Dieses Moment spielt also nur eine Rolle bei 
maximalem Offnen des Mundes. Zieht man bei einem frisch 
getoteten Fisch das Hyale caudad, so kann man sich leicht 
davon tiberzeugen, das dieser Zug auf die oben beschriebene 
Weise ein Senken des Unterkiefers (bewirkt dies wies HoLmovist 
auch experimentell nach); aber ausserdem sehen wir, dass diese 
Bewegung noch _ver- 
schiedene andere Folgen 
hat: Maxillare und Prae- 
maxillare werden plétz- 
lich nach vorne gestiilpt, 
(Abb. 1 ab) und der 
ganze Komplex (Hyo- 


mandibulare, Quadra- Abb. 3. Perca flwiatilus L. Schematische 
iva Palatinum) der die Darstellung des Kieferskeletts, (a2) von der 
5) = ] 


Mundhohle seitch be- S20) von ror gichen, Pa Palaroqua 
grenzt, dreht sich latero- palatini. Vr = Neurocranium. Die tbrigen 
dorsad, wobei die zwei Bezeichnungen wie in Abb. 1 und 2. 
Kiefergelenke sich von- 

einander entfernen. Wir fassen zunachst die letzte Erscheinung 
ins Auge. 

Der genannte Komplex — wir werden ihn mit _ ,,Buccal- 
Komplex” bezeichnen — ist vorn durch das Palatinum, hinten 
durch das Hyomandibulare mit dem Neurocranium gelenkig 
verbunden. Die Gelenke lassen zu, das der ganze Komplex 
latero-dorsad gedreht wird. Es handelt sich um den sogenannten 
hyostylen Zustand; das Kiefergelenk ist mit Hilfe des “Hy oman- 
dibulare am Neurocranium aufgehangt (vergl. Abb. 3, auch 12). 
Bei dieser latzraden Bewegung des Buccal-Komplexes wird der 
ganze Kiemendeckel mitgeftihrt. Alle selbstandigen lateraden 
Bewegungen des Operculum sind superponiert. Die latero- 
dorsade Bewegung des Buccal-Komplexes wird, ebenso wie das 
Senken des Unterkiefers, von zwei verschiedenen Muskeln be- 
herrscht. Erstens der Musc. levator hyomandibularis et arcus 
palatini (Abb. 1a und 3, Mlh), der den Komplex beim Mund- 
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Offnen direkt seitwarts aufhebt. (Der Musc. adductor arcus 
palatini (Abb. 3, Afad. a), sein Antagonist, dreht den Buccal- 
Komplex beim Schliessen des Mundes wieder zuriick). Zweitens 
abduziert, wie oben bemerkt wurde, das Hyale beim Mund- 
offnen unter Einwirkung des Musc. sterno-hyoideus den Buccal- 
Komplex, und zwar folgendermassen: 

Abb. 4 stellt den Mundboden in ventraler Ansicht dar. Bei 
FA sind die Unterkieferhalften gelenkig verbunden. Die Hyalia 
sind vorne beweglich mit dem Glossohyale (G/) verbunden. Der 
Musc. sterno-hyoideus zieht die Copulae und das Glossohyale 
beim Mundoffnen caudad. Halten 
wir uns zunachst an das linke 
Hyale, so ergibt sich, das der hier- 
auf ausgetibte Druck zerlegt wird 
in zwei Faktoren: eine Kraft g, in 
der Langsrichtung des Hyale, und 
eine Kraft z, die einen Druck auf 
das Glossohyale ausiibt, der durch 
den entsprechenden Druck des 
rechten Hvale aufgehoben wird. 
Es ergibt sich also eine Kraft, die, 
ausgetibt von den beiden Hyalia 
in ihrer Langsrichtung, caudad 
Abe. 4° Peed Mua TON auf Stylhyale und Interoperculum 
trale Ansicht des Mundbodens, einwirkt. Das Interoperculum 
halbschematisch. Af?= Musculus kann in zwei Richtungen nach- 
intermandibularis. Gl = Glosso- geben; es kann nach hinten glei- 
hyale. Die ubrigen Bezeichnun- ten (~) wobei sich bekanntlich 
gen wie in Abb. 1. Erklarung a ti 

fos Text, der Unterkiefer senkt, aber es kann 

auch mit dem Buccal-Komplex 

laterad ausweichen (r). Normalerweise finden beide Bewegungen 

statt, wenn nicht eine von ihnen verhindert wird. Das Zuriick- 

zichen des Hyale durch den Muse. sterno-hyoideus hat also, 

abgesehen vom Senken der Unterkiefers, auch die Abduktion 
des Buccal-Komplexes zu Folge. 

Zieht, umgekehrt, der Musc. protractor hyoidei das Hyale 
beim Schliessen des Mundes wieder nach vorn, so werden 
hierdurch auch Interoperculum und Buccal-Komplex wieder an 
den Ko6rper herangezogen. Hyale und Buccal-Komplex werden 
also durch den Muse. protractor hyoidei und den Musc. adductor 
arcus palatini in den Ruhestand zuriickgefuhrt. Die wichtigste 
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Rolle beim Schliessen des Mundes spielt aber der Muse. adductor 
mandibulae, der den Unterkiefer hebt. Dieser Muskel besteht 
bei Perca (Abb. 1b) aus drei Schichten; die oberflachliche Partie 
A, 1) inseriert am Unterkiefer und am Maxillare (ihre Wirkung 
auf das Maxillare wird spater erértert), die tieferen Schichten 
A,, A; verlaufen vom Praeoperculum, Hy omandibulare, Meta- 
peeecid und Quadratum direkt zum Unterkiefer. Alle drei 
Partien heben den Unterkiefer. Dabei wird aber mit Hilfe des 
Ligamentum mandibulo-operculare (Abb. 1a, Lmo) auch das 
Interoperculum orad gefiihrt. Letzteres fiihrt wieder Stylhyale 
und Hyale nach vorne, auch senkt und adduziert es das Oper- 
culum. Die Bedeutung dieser Bewegungen fiir Atmung und 
Nahrungsaufnahme werde ich spater besprechen. 

Fassen wir jetzt die Wirkungen der besprochenen Muskeln 


-auf die Kiefer und den Buccal-Komplex einmal zusammen, 


so ergibt sich 

1. Wirkung der Muskeln beim Offnen des Mundes (Abb. 1). 

Musculus sterno-hyoideus: Zieht das Hyale caudad, senkt Mund- 
boden und Unterkiefer, hebt den Buccal-Komplex, sowie den 
Kiemendeckel dorso-laterad. 

Musculus levator opercult: Hebt den Kiemendeckel dorsad, zicht 
Interoperculum und Hyale caudad, senkt den Unterkiefer. 

sMusculus dilatator operculi: Hebt den Kiemendeckel laterad. 

Musculus levator hyomandibularis et arcus palatini: Hebt den Buccal- 
Komplex dorso-laterad. 

Es zeigt sich, dass das Senken des t ievenicee: das Heben 
des Kicrnendeckels, das Abspreizen von Buccal-Komplex und 
Kiemendeckel, und das Zuriickziehen des Hyale doppelt ge- 
sichert sind, die Wirkungen verschiedener Muskeln sind stark 
miteinander verkniipft. 

2. Wirkung der Muskeln beim Schhessen des Mundes. 

Musculus adductor mandibulae. Hebt den Unterkiefer, zicht dabei 
Interoperculum und Hyale orad, senkt den Kiemendeckel. 

Musculus protractor hyoidei. Hebt das Hyale (also den Mund- 
boden), zielit es auch orad, und bewegt dabei den Buccal- 
Komplex und den Kiemendeckel medio-ventrad. 

Musculus adductor operculi. Zieht den Kiemendeckel mediad. 

Musculus adductor hyomandtbularis et arcus palatini. (Abb. 3, Mad. a). 
Zieht den Buccal-Komplex mediad. 


1) Die hier benutzte Nomenklatur wurde von VETTER (1878) eingefiihrt. 
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~ Musculus intermandibularis (Abb. 4, Mi). Bewegt die Unter- 
kieferhalften, und also auch den Buccal-Komplex, mediad. 

Das Heranziehen von Buccal-Komplex und Kiemendeckel 
an den Korper ist beim Schliessen des Mundes doppelt gesichert, 
nicht aber das Heben von Unterkiefer und Hyale. 


Der Maxillar-Mechanismus. : 
Nicht nur die Elemente von Kiefer- und Zungenbogen fiihren 
-beim Offmen des Mundes Bewegungen aus, auch die prae- 
oralen Kieferteile beteiligen sich daran. Die Lage von Maxillare 
und Praemaxillare ist in Abb. 1 und 5 dargestellt. Die zwei 
Praemaxillaria sind median fest miteinander verbunden, ihre 


Abb. 5. Perca fluviatilis L. Dorsale Ansicht des Maxillar- 
apparates, (a) in Ruhelage, (4) mit ausgestiilptem Praemaxillare. 
R = Rostrale. E= Mesethmoid (Neurocranium). m= medianer 
Portsatz des Praemaxillare. Lom = Ligamentum palato-maxil- 
lare. Lme== Ligamentum maxillo-ethmoidale. Lpe = Ligamen- 
tum pracmaxillo-ethmoidale. L= Ligamentum maxillo-man- 
dibulare posterius. Die ttbrigen Bezeichnungen wie in Abb. 1. 


" 
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medianen Fortsatze (Abb. 56, m) sind zusammen in das knor- 
pelige Rostrale (Abb. 5a, R) eingebettet und ruhen auf dem 
vorderen, knorpeligen Teil des Neurocranium (Mesethmoid). 
Das Rostrale und die medianen Fortsatze der Praemaxillaria 
trennen die beiden Maxillaria und werden von ihnen links und 
rechts gabelf6rmig umfasst (Abb. 5 und 6). Beim Offnen des 
Mundes tritt in diesem Maxillar-Apparat ein sehr verwickelter 
Mechanismus in Wirksamkeit. Das Resultat ist, dass sich das 
Maxillare dreht und das Praemanillare nach vorne gestiilpt 
wird (Abb. 1 a-b). Das Drehen des Maxillare kommt folgender- 
massen zustande: 

Ein Sehnenbiindel Z (Abb. 1) verlauft von der Aussenseite 
des Unterkiefers (vom Articulare) hinauf zum Maxillare und 
inseriert hier oben auf dessen 
etwa horizontal liegendem, me- 
dianem Teil (Abb. 6, x). Beim 
Senken des Unterkiefers wird 
also diese Insertionsstelle x cau- 
dad und ventrad gezogen (in 
a eae ee Abb. 6. Perca fluviatilis L. Schema- 

= 5 tischer Querschnitt durch den Maxil- 
dreht sich der mediane, horizon- Jarapparat. Ka = Kamm des Mes- 
tale Teil des Maxillare um seine ethtnoid. Lm= Ligamentum maxil- 
Langsachse, und der laterale !are- * = Insertionsste]le des Lig. 


Tel des. Maxillate beweet sich— 2 e-mandibulate pesterms: 7— 
ee S Insertionsstelle der ‘Sehne 4Ay,¢t 


nach vorn (in Abb. 6: tiber der (Abb. 1). Die ibrigen Bezeichnun- 
Ebene der Abb.). Der obere gen wie in Abb. 1. 
Gabelzahn des Maxillare dreht 
sich nach hinten, der untere nach vorne (sie driicken dabei das 
Praemaxillare rostrad, wie wir spater sehen werden). Man kann 
sich von diesem Vorgang leicht tiiberzeugen, wenn man bei einem 
frisch getoteten Fisch (statt Perca kann auch Cottus benutzt werden) 
alle Verbindungen zwischen Unterkiefer und Maxillare fort- 
nimmt, ohr.e jedoch das Biindel Z zu verletzen. Dann sieht man, 
wie sich das Maxillare beim Senken des Unterkiefers, d.h. wenn 
L gespannt wird, dreht, und das Praemaxillare sich orad bewegt. 
Durchschneidet man L, so bleibt die Bewegung des Maxillar- 
apparates beim Senken des Unterkiefers aus. 

Das Sehnenbiindel Z wurde von Brooxs (1885) Ligamentum 
maxillo-mandibulare posterius genannt. Seine Beschreibung bezieht 
sich aber auf Gadus. Das Ligamentum maxillo-mandibulare 
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onterius (Abb. 15, La) verbindet das laterale Ende des Maxillare 
mit dem Processus coronoideus :des Unterkiefers. Auch dieses 
Band spielt eine Rolle bei den Kieferbewegungen. Es unter- 
stiitzt die Wirkung des Lig. max.-mand. posterius beim Offnen 
des Mundes dadurch, dass es den lateralen Teil des Maxillare 


Abb. 7. Perca fluviatilis L. 
Schematische Darstellung 
des ausstiilpenden Druckes, 
den die Maxillaria ausiiben 
auf den, von den medianen 
Fortsatzen der Praemaxil- 
laria und-dem Rostrale 
gebildeten Kegel. Seitliche 
‘Ansicht. Afj= oberer, M,= 
unterer Gabelzahn_ des 
Maxillare (—) vor dem 
Drehen, (---) nach dem 


rostrad zieht (weil sich dann der 
Processus coron. orad bewegt); beim 
Schliessen des Mundes zieht es diesen 
Teil des Maxillare wieder in die Mund- 
ecke zuriick. 

Oben wurde schon gesagt, dass bei 
der drehenden Bewegung des Maxillare 
eine Ausstiilpung des Praemaxillare 
auftritt. Die medianen Fortsatze der 
Praemanxillaria bilden, zusammen mit 
dem Rostrale, einen glatten Kegel, der 
seitlich von den Gabeln der Maxillaria 
umfasst wird. Dieser Kegel kann nur 
rostrad gleiten, weil das Rostrale unten 
eine Lingsgrube tragt, die auf einen 
medianen Kamm des Mesethmoid (also, 


Drehen des Maxillare. = des Neurocranium) passt (Abb. 6). 
Wenn sich die Maxillaria beim Senken 
des Unterkiefers um ihre Liingsachsen drehen und die Gabel- 
zahne unten und oben einen Druck auf den Kegel ausiiben, wird 
dieser nach vorne gepresst: die Praemaxillaria werden dann 
ausgesttilpt (Abb. 5, a-b, Abb. 7).Wir kénnen 
diese Wirkung z.B. vergleichen mit der Be- pg 
wegung eines Eiszapfen, den man zwischen | Pn 
zwei Fingern driickt und der sich dann in der ra 
Richtung seiner Langsachse bewegt. Das M2 
Schema von Abb. 7 entspricht der Wirklichkeit Abb. 8. Wirkliche 
nattirlich nur in sehr groben Ziigen. Tatsiich- Form der in Abb. 7 
lich seht ein solcher Langsschnitt aus wie Schematisch darge- 
Ab & stellten Teile. 
Die Drehung des Maxillare beim Offnen des Mundes ist nicht 
das einzig wirksame Moment beim Vorstiilpen des Praemaxillare. 
Auch die sehr geringe Senkung des ganzen Maxillarapparates, 
der beim Senken des Unterkiefers von den beiden Lig. max.- 
mand. ventrad gezogen wird, verursacht ein Ausstiilpen der 
Praemanillaria. Abb. 9 zeigt, das eine solche Senkung nur még- 
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lich ist, wenn das Rostrale (also auch die Praemaxillaria) uber 
den schrag ablaufenden, medianen Kamm des Mesethmoid 
nach vorn gleitet. Dieser Gesichtspunkt spielt bei Perca nur cine 
untergeordnete Rolle, anderswo (z.B. Heterosomata) ist er sehr 
wichtig. Diese Senkung muss von den Bandern, die den Maxillar- 
apparat mit dem Palatinum und dem Neurocranium verbinden, 
gestattet werden. Soweit diese Ligamente am Praemaxillare 
ansetzen (Abb. 5), sind sie sehr dehnbar (sie lassen sogar die 
starke, rostrade Bewegung beim Austiil- 
pen zu); soweit sie am Maxillare ansetzen, 
sind sie nur sehr wenig dehnbar, gestat- 
ten aber eine geringe Senkung des Maxil- 
larapparates. 

Es gibt noch ein drittes Moment, das 
beim Ausstiilpen des Praemaxillare wah- 
rend des Offnen des Mundes wirksam ist, 


Abb. 9. Perca fluviatilis L. 


namlich das Abspreizen des Buccal-Kom- 
plexes. Die Ursache davon ist, dass bei 
dieser Bewegung auch die lateralen Enden 
der Maxillaria seitlich gehoben werden. 
Weil die unteren Gabelzahne der Maxil- 
laria durch ein undehnbares Band (Abb. 6, 
Im; wir konnen es Ligamenium maxillare 
nennen) miteinander verbunden sind, 
nahern sich die oberen Gabelzahne bei 
dieser Hebung: der Raum zwischen den 


Schema eines Median- 
schnittes durch Prae- 
maxillare. Rostrale und 
Mesethmoid (£). Ka= 
Kamm des Meseth- 
moid. Af, = oberer Ga- 
belzahn des Maxillare. 
(—) vor, (- - -) nach der 
caudaden Bewegung 
des Maxillarapparates. 
Weitere Erklarung im 
Text, 


Gabeln wird verringert und der ,,Kegel” 

der Praemaxillaria wird nach vorn gepresst. Diese Wirkung 
ist bei Perca weniger wichtig, sie spielt jedoch bei eus faber 
(S. 58) die Hauptrolle. 

Es sei hervorgehoben, das die besprochenen drei Momente, 
die, wenn man sie experimentell isoliert, jedes fiir sich ein Vor- 
stiilpen des Praemaxillare verursachen kénnen, in Wirklichkeit 
gleichzeitig auftreten und diesen Effekt gemeinsam hervorrufen. 

Jetzt kommen wir zur Frage, wie das Maxillare beim Schliessen 
des Mundes. wieder zuriickgedreht und die Vorstiilpung des ° 
Praemaxillare wieder aufgehoben wird. An der Unterseite des 
medianen, horizontalen Teiles des Maxillare (Abb. 6, y) in- 
seriert eine Sehne 4,t, die mit dem oberflachlichen Teil A, des 
Musc. adductor mandibulae (Abb. 1) in Verbindung steht. 
Diese Sehne dreht beim Schliessen des Mundes den horizontalen 
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Teil des Maxillare im entgegengesetzten Sinn als das Ligamen- 
‘tum maxillo-mandibulare posterius (LZ); das Maxillare dreht 
sich hierbei also wieder zuriick. Weiter unten werden wir sehen, 
dass dabei auch die Ausstiilpung des Praemaxillare aufgehoben 
wird. Die Sehne 4,f (Abb. 16) inseriert auch am Unterkiefer; 
sie hat cine doppelte Wirkung: das Zuriickdrehen des Maxillare, 
und das Heben des Unterkiefers. Die Kraft, die von der Muskel- 
partie A, auf sie ausgeiibt wird, zerfallt daher in zwei Kompo- 
nenten: das Resultat ist, dass, wahrend der Drehung des Maxil- 
lare nach hinten, der Unterkiefer gehoben wird. 

Die Muskelfasern des A, sind nicht nach einem der bewegten 
Elemente gerichtet, sondern verlaufen ungefahr horizontal. 

Wir haben jetzt zwei Sehnen erwahnt, die Unterkiefer und 
Maxillare verbinden, 1: das Ligamentum maxillo-mandibulare 
posterius, das bei beiden Skeletteilen an der Aussenseite in- 
seriert, beim Offnen des Mundes das Maxillare nach vorne 
dreht und das Praemaxillare ausstiilpt. 2: Die Sehne A,¢ des 
Musc. adductor mandibulae, die an den Innenseiten inseriert 
und beim! Schliessen des Mundes das Maxillare zuriickdreht 
(und, wie wir sehen werden, die Ausstiilpung des Praemaxillare 
aufhebt). en 

Diese zwei Bander werden in der mir bekannten Literatur 
immer miteinander verwechselt, wahrscheinlich weil man 
ihre antagonistische Wirkung nicht kannte. Das ist um so be- 
greiflicher, weil sie bei den meisten Fischarten nicht getrennt 
vorkommen, bei Gadus z.B. (S. 37) werden wir eine Sehne 
vorfinden, die ungefahr die Eigenschaften beider in sich ver- 
einigt. 

Sogar bei Perca laufen einige kKleinen Sehnenfasern von A, 
zu L (Abb. 1); L wird daher beim Schliessen des Mundes auch 
von A, nach hinten gezogen; dabei tibt es, wie beim Offnen 
des Mundes, einen Zug auf das Maxillare aus, der aber in 
diesem Moment weit tibertroffen wird durch die Wirkung von A,é. 


VeTTeR (1878) erwahnt in seiner bekannten Beschreibung der Kiefer- 
muskulatur von Perca das Ligamentum maxillo-mandibulare posterius gar 
nicht. Es gehort wahrscheinlich auch nicht zur Muskulatur, ,,es erscheint 
vielmehr wie eine Verdichtung der in der zwischen den Kiefern ausge- 
spannten Bindehaut laufenden Faserstriche’? (HotmevistT, i910), aber man 
diirfte trotzdem eine Bemerkung iiber ein so direkt mit dem Musculus 
adductor mandibulae zusammenhangendes Element erwarten. Er hat die 
Lage von 4, jedoch in Abb. 13 (Taf. XIV) abgebildet. Uber die Befestigung 
von A, am Maxillare sagt VeTTer: ,,cin nach vorn verlaufender, starker 


- 
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Sehnenstrang, welcher sich nahe dem Vorderende des Maxillare an dessen 
Innenseite befestigt, dicht unter und hinter seinem Drehpunkt um dss 
Palatinum.” 

Die Zeichnung stimmt hiermit aber nicht tiberein. Dort ist die Sehne At 
an der Aussenseite, oben an dem Maxillare befestigt, eben an der Stelle, wo 
in Wirklichkeit das Lig. maxillo-mandibulare sitzt. Ich glaube, das hier 
eine Verwechslung vorliegt. Die Wirkung der Sehne 4,é wird von VETTER 
folgendermassen angedeutet: .,Die Function... kann nur darin bestehen, 
gleichzeitig mit der Hebung des Unterkiefers das Maxillare und mit diesem 
das Praemaxillare an ihren vorderen Enden nach hinten und etwas nach 
unten zu ziehen.” 

Diese Angabe ist aber auch nicht vollkommen richtig, oder, besser gesagt, 
sie gibt Anlass zu unrichtigen Vorstellungen. Das Maxillare wird nicht an 
seinem vorderen Ende nach hinten und etwas nach unten gedreht, sondern 
dieses ,,vordere Ende” wird um die Langsachse gedreht. Auf die Ubertragung 
dieser Bewegung auf das Praemaxillare geht VETTER nicht ein. 


Bei dem Zuriickdrehen bewegt sich der laterale Teil des 
Maxillare, das beim Offnen des Mundes rostrad gefiihrt war, 
wieder caudad (Abb. 1 J-a). Laterad ist das Maxillare, wie 
schon erwahnt, durch das Ligamentum maxillo-mandibulare 
anterius (La) mit dem Processus coronoideus des Unterkiefers 
verbunden, der ihn beim Schliessen des Mundes in die Mund- 
ecke zuriickfiihrt. 

Beim Zuriickdrehen des Maxillare durch die Sehne 4A, tritt 
auch das Praemaxillare in die Ruhestellung zurtick. Verschie- 
dene Momente spielen dabei eine 
Rolle. Erstens ist das Praemaxil- 
lare durch zwei dehnbare Bander 
-mit den Palatina (Abb. 5a, Lpp: 
Ligamentum  palato-praemaxil- 2 
lare) und zweitens mit dem Neu- A, 
rocranium (Lfe: Ligamentum Abb. 10. Perca fluviatilis L. Trans- 
praemaxillo-ethmoidale 1) ver- versalschnitt durch Maxillare und 
bunden. Diese Bander werden raemaxillare, um die Lage der 

. ue : zwischen ihnen liegenden Haut 
beim Ausstiilpen des Praemaxil- 7), velgen; (akin Rubelage,/ (2) 
lare gedehnt, und kénnen es zu- wahrend des° Vorstiilpens des 
riickzichen, wenn die Einwirkung Praemaxillare. 
der ausstiilpenden Kraft aufhort. 

Den wichtigsten Anteil hat aber die Haut zwischen Maxillare 
und Praemaxillare. Diese Haut erlaubt die Ausstiilpung des 
Praemaxillare, sie wird dabei zwischen Maxillare und Prae- 


1) Diese Nomenklatur entnehme ich Brooxs (1885). 


16 W. H. VAN DOBBEN. 


maxillare gespannt. Machen wir in diesem Augenblick einen 
Transversalschnitt durch beide, dort, wo ZL und A,t am Maxil- 
lare inserieren, so bekommen wir das Bild von Abb. 10. Dreht 
sich nun das Maxillare, angezogen von 4A,f, um seine Langs- 
achse zuriick, dann wird das Praemaxillare zuriickgezogen, 
einfach weil die dazwischenliegende Haut sich um das Maxillare 
wickelt. 


Allgemeines tiber die Funktion des Kiefer- und 
Zungenbogens bei den Teleostei. 

Wir kénnen nunmehr die Bewegungen von Kiefer, Zungen- 
bogen und Opercula in ihren Zusammenhangen einigermassen 
tiberblicken und werden nunmehr die Gelegenheit angreifen, 
die biologische Bedeutung der beschriebenen Verhaltnisse zu 
skizzieren. 


Die Atmung. 

Wir beschranken uns darauf, eine allgemeine Ubersicht der 
Atmungsbewegungen zu geben. 

Bei keafhigem Etnatmen “wenden alle Bewegungen ausgefiihrt, 
die auf S. 9 unter Offnen des Mundes genannt sind. Diese Bewe- 
gungen fiihren dazu, dass der Inhalt von Mund- und Kiemen- 
hohle stark vergréssert wird. 

Der Inhalt der AMundhéhle wird dabei vergréssert durch: 

t. Das Senken des Mundbodens (Hyale). 

2. Die laterade Bewegung des Buccal-Komplexes. 

Der Inhalt der Atemenhéhle wird vergréssert durch: 

1. Die dorso-laterade Bewegung der Kiemendeckel. 

2. Das Entfalten des Branchiostegalapparates. (Dies geschieht 
automatisch bei der caudaden Bewegung des Hyale, das die 
Radii branchiostegi (Ra, Abb. 1d) tragt.) Gleichzeitig wird auch 
der Mund geéffnet, und lasst das infolge der Raumerweiterung 
angesogene Wasser eintreten; der entfaltete Branchiostegalap- 
parat schliesst die Kiemenspalte. 

Bei kraftigem Ausatmen werden alle unter ,,Schliessen des 
Mundes” genannten Bewegungen ausgefiihrt. Sie haben zur 
Folge, dass der Inhalt von Mund- und Kiemenhdohle stark ver- 
kleinert wird. 

Der Inhalt der Afundhéhle wird dabei verkleinert durch: 

t. Das Heben des Mundbodens (Hyale). 

2. Die mediade Bewegung des Buccal-Komplexes. 
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Der Inhalt der Aiemenhdhle wird verkléinert durch: 

1. Die ventro-mediade Bewegung der Kiemendeckel. 

2. Das Zusammenfalten des Branchiostegalapparates (durch 
den Musculus hyo-hyoideus, der zwischen den Radii verlauft). 

Gleichzeitig schliesst sich der Mund, das Wasser strémt durch 
die Kiemerspalte aus; dabei driickt es die Kiemendeckel laterad, 
daher werden diese nicht ganz gleichzeitig, aber etwas spater 
mediad bewegt. 

Diese letzte Tatsache hat zu einem langen Streit gefiihrt, ob 
namlich die Atmungsbewegungen synchron sind oder nicht. 
Spater ergab sich jedoch, dass der Zusammenhang der Teile 
die Bewegungen zu einer Synchronie zwingt, wobei aber die 
vom Wasserdruck hervorgerufene. Verspatung der Kiemen- 
deckel alternierende Bewegungen vortauscht (WILLEM, 1927). 

Die oben beschriebene zollstdndige Atmungsbewegung 


wird aber nur in sauerstoffarmem Milieu, oder nach eta 


kraftiger kérperlicher Bewegung ausgefihrt. Bei ruhi- 


gem Atmen kénnen einige Bewegungen unterbleiben. MS shat a 
Der Unterkiefer liegt dann unbeweglich, (also auch das 

Interoperculum), der Mund ist ein wenig geéfinet. Der ee 
Musculus sterno-hyoideus senkt das Hyale (alsoden Q.47,----B 
Mundboden), der Buccal-Komplex wird gehoben (verg. Pica € 


Abb. 4, nur die Kraft 7 rutt eine seitliche Bewegung 
hervor, die caudade Bewegung in Richtung der Kraft 
fp wird verhindert). Der mit dem Jnteroperculum ver- 
bundene Kiemendeckel kann nicht dorsad, wohl aber 
durch den Musc. dilatator operculi laterad bewegt wer- 
den. Beim Ausatmen hebt der Muse. protractor hyoidei 
das Hyale, Buccal-Komplex und Kiemendeckel werden 
mediad gezogen, der Mund jedoch nicht geschlossen. 
Das Wasser stromt dennoch durch die Kiemenspalten 
ab, denn die Buccalmembran (Abb. 11) verschliesst 
den Weg nach vorn. 


Abb. 11. Median- 
schnitt durch ein- 
en Fischkopf; Wir- 
kung tder Buccal- 
membran (B), (a) 
beim  Einatmen, 
(6) beim Ausat- 
men. QO) 
Mundéffnung. 


Wir wollen uns mit dieser rohen Skizze begniigen. Einzel- 
heiten findet man in den Detailstudien von WiLLemM, der die 
Moglichkeit und den Wert einer genauen-~ vergleichenden 
Analyse cer Atmungsbewegungen bei Fischen verschiedener 
Lebensweise nachgewiesen hat. Es zeigt sich dabei, dass dic 
Bewegungen, aus denen der Atmungsvorgang bestcht, bei 
Fischen verschiedener Lebensweise sehr verschiedene Bedeutung 
haben, worauf allerdings auch schon Bac Lion1 (1908) hinge- 
wiesen hatte. Bei Bodenformen ist der Branchiostegalapparat 
sehr, die Bewegungen der Kiemendeckel weniger wichtig. Dem- 
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entsprechend ist das Operculum Klein, der Branchiostegal- 
- apparat dagegen oft gewaltig entwickelt. Bei freischwimmenden 
Formen tritt der Branchiostegalapparat dagegen an Bedeutung 
und Ausbildung dem Kiemendeckel gegeniiber zuriick, dort 
sind die Opercula meist viel grésser als bei Bodenfischen. Diese 
Unterschiede entsprechen zwei sehr verschiedenen Atmungs- 
typen, die beide in dem Milieu ihrer Besitzer ihre spezielle 
Bedeutung haben. Daraus ergibt sich ohne weiteres, dass ein” 
morphologischer Vergleich der beteiligten Elemente nur Sinn 
bekommen kann, wenn man gleichzeitig die Funktion heran- 
zicht, d.h. wenn man in den verschiedenen Formen die An- 
passung erblickt. Es ist eben das Verdienst von WILLEM, die 
Grundlage fiir eine derartige vergleichende Biologie der At- 
mungsorgane geschaffen zu haben. 


Die Nahrungsaufnahme. 

Die Bewegungen beim Greifen und Verschlingen der Beute 
sind mit den Atmungsbewegungen sehr gut zu vergleichen 
(Hotmevist, 1910), und dieselben Elemente beteiligen sich 
daran. Offnet ein Fisch den Mund, zur Nahrungsaufnahme, 
so geschieht eigentlich dasselbe wie beim Einatmen, nur ist die 
Bewegung kraftiger und unregelmassig. Die Bewegungen beim 
Einatmen: Offnen der Kiefer, Inhaltsvergrésserung der Mund- 
hdhle, schaffen auch die Méglichkeit der Nahrungsaufnahme. 

1. Der vergrésserte Querschnitt der Mundhohle kann gréssere 
Beute durchlassen. 

2. Der eingesaugte Wasserstrom kann kleinere Beute mit- 
reissen. 

3. Die gedfineten Kiefer kénnen eine Beute umklammern. 

Auf die Bedeutung dieser drei Momente werden wir etwas 
naher eingehen. 

Vergrosserung des Querschnittes der Mundhéhle. Bei den Raub- 
fischen ist ein Kauen oder Zerkleinern der Nahrung ziemlich 
selten; die meisten sind »ochlinger”’, die Beute wird ungeteilt 
verschluckt. Daher ist es von Bedeutung, dass die Elemente, die 
Mundhohle und Pharynx begrenzen, auseinander weichen 
kénnen und beim Verschlingen grésserer Beute kein Hindernis 
darstellen. Bei einem Hecht unseres Aquariums, der einen nicht 
einmal viel kleineren Artgenossen zu verschlingen suchte, erhielt 
ich den Eindruck, als seien nicht Mundhéhle und Pharynx, 
sondern der Verdauungskanal der beschrankende Faktor dieses 
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Prozesses! Das Kopfskelett, und auch dieKiemenbogen bieten bei 
extrem ge6dffnetem Munde gewaltige Durchgangsméglichkeiten, 

Die Hy ostylie erméglicht es, dass die Kiefergelenke dabei 
auseinander weichen. In Abb. 12 ist der Kopf eines Fisches in 
Vorderansicht schematisch dargestellt, mit geschlossenem und 
mit gedffnetem Munde. Die Bewepungen der Kiemenbogen 
sind mit denen des Kieferbogens zu Wereleichen, sie werden in 
gleicher Weise ,,gedffnet”’. Bei einem extremen 
Abduzieren der Hyomandibularia (also auch 
der Kiemendeckel) kann die Kiemenspalte 
nicht, wie bei der Einatmung, verschlossen 
-bleiben. Steckt eine Beute langere Zeit in der 
Mundhohle eines Hechtes, so ist der Kiemen- 
deckel weit gedffnet; hierdurch wird das Tier Abb. 12. Schema 
vielleicht vor dem Ersticken geschiitzt. einer vorderen An- 

che Nahrungsaufnahme durch eingesaugies Was- sicht des Kieferske- 

Die Erweiterung der Mundh¢hle erzeugt ra ee eS 
sits Offnen des Mundes einen nach innen de~ ach dem. Chen 
richteten Wasserstrom, der kleinere Nahrungs- des Mundes. Erkla- 
objekte mitflihren kann. Dies benutzten viele "ung im Text. Ar 
Fische. Ein Goldfisch, der eine Wasserfloh i Netrocranium; 
2 : : : : ie wubrigen Be- 
fangen will, schwimmt bis an das Tierchen zeichnungen wiein 
heran, 6ffmet den Mund, und saugt es blitz- Abb. 1. 
schnell und unfehlbar ein. 

Diese Jagdmethode ist sehr allgemein, sie wird auch ver- 
wendet um kleine Objekte vom Boden zu nehmen. Bei Fischen, 
die ganz auf diese Methode eingestellt sind, konnten wir von 
einem Saugmund sprechen (Cyprinus carpio und Verwandte). 
Wichtig ist dabei, dass der erzeugte Wasserstrom innerhalb 
gewisser Grenzen umso starker ist, je enger die Mundoffnung 
wird. Bei allen Fischen spielt diese Saugkraft eine mehr oder 
wenig wichtige Rolle, einige sind ausschliesslich auf sie speziali- 
ziert (z.B. Lophius, S. 41). 

Die Kiefer und die Nahrungsaufnahme. Die Kiefer haben bei 
den verschiedenen Ernahrungsmethoden eine sehr verschiedene 
Funktion. Bei einem Saugmund, wie bei Cyprinus (S. 27) bilden 
sie nur die knécherne Stiitze des Saugriissels; bei Clupea (S. 22) 
dienen sie der Entfaltung einer Reuse. In den meisten Fallen 
aber umklammern die Kiefer die Beute und sind entsprechend 
bezahnt. Dabei stehen urspriinglich zwei Elemente einander 
gegentiber: das Palatoquadratum hat der Oberkieferfunktion, 
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die Cartilago Meckeli bildet den Unterkiefer. Mit ,,urspriing- 
lich”? ist hier gemeint: bei den Haifischen, und ,,primitiven’, 
Teleostiern. Wir sehen aber, dass bei den ,,moderneren”’ Fisch- 
gruppen die Oberkieferfunktion nach vorn, auf das Maxillare, 
oder sogar das Praemaxillare tibertragen ist. Diese Elemente 
werden, von zwei sogenannten praeoralen Bogen abgeleitet, 
welche mehr oder weniger frei vom iibrigen Skelett vor dem 
Kieferbogen liegen. Gewéhnlich wird das Praemaxillare von 
einem vorderen, das Maxillare von einem hinteren ,,Lippen- 
knorpel” abgeleitet. Dieses Ubertragen der Oberkieferfunktion 
auf praeorale Teile ist ein sehr wichtiges Moment. Diese Ele- 
mente liegen namlich nicht, wie das Palatoquadratum, dem 
Kopfskelett fest an; sie sind also nicht mehr oder weniger fixiert, 
sondern frei beweglich. Dadurch wird die Méglichkeit eines 
beweglichen, vorstiilpbaren Oberkiefers geschaffen. Die Uber- 
nahme der Oberkieferfunktion durch die praeoralen Bogen ist 
also die Voraussetzung fiir die mannigfaltigen Mundbewe- 
gungen,. die wir bei sehr vielen Fischgruppen finden und die 
ihnen dine weitgehende Anpassung an die verschiedensten 
Lebensbedingungen gestatten. Wenn man die Kieferverhialt- 
nisse der Teleostier mit Beriicksichtigung des gebrauchlichen, 
Systems tberblickt, so ergibt sich, das bei den ,,primitiveren” 
Formen das Palatoquadratum als Oberkiefer wirkt, wahrend bei 
den ,,fortschrittlichsten’’ Formen das Praemaxillare diese 
Funktion tbernimmt. In den dazwischen liegenden Gruppen 
findet man alle Ubergange zwischen beiden Stadien, wobei oft 
das Maxillare als Oberkiefer funktioniert und sich manchmal 
sogar mehrere Visceralbogen die Oberkieferfunktion teilen. Man 
bekommt den Eindruck, dass diese Funktion im Verlauf der 
historischen Entwicklung vom Palatoquadratum allmahlich auf 
das Maxillare tiberging, und sich dann von dort aus weiter 
nach vorne auf das Praemaxillare verschob. 


Einige Beispiele, etwa in systematischer Reihenfolge, moégen 
dies erlautern: 


Esox lucius (S. 26). Dem Unterkiefer steht das Palatinum gegeniiber, iiber 
seiner Spitze das zwischen den Palatina eingeschobene Vomer. Das Maxillare 
ist ausgeschaltet, das Praemaxillare sehr klein. 


Osmerus eperlanus (S. 2 25). Dem Unterkiefer steht das Palatinum gegentiber; 
ber seiner Spitze das kleine Praemaxillare. Das Maxillare ist ausgeschaltet. 
Salmo salar (S. 24). Dem Unterkiefer steht das Maxillare gegentiber, tiber 


seiner Spitze <0 das Praemaxillare, das Palatinum ist ausgeschaltet. 
Conger vulgaris (S. 26). Dem Unterkiefer steht das Maxillare gegeniiber, 
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uber seiner Spitze das kleine, mit dem Neurocranium verwachsene Prae- 
maxulare. 

Cyprinidae (S. 27), Teleostet physoclysti (hierzu auch Perca). Dem Unterkiefer 
steht das gut entwickelte Praemaxillare gegentber; Maxillare und Palatinum 
sind ausgeschaltet. 


Im Allgemeinen gelten die erstgenannten Gruppen, alle 
Teleostet physostomit, den Teleostei physoclysti gegeniiber als die 
primitiveren Formen. Die Kieferverhaltnisse stimmen also gut 
mit unserer Vorstellung tiberein. Bei den Crossopterygiern (un- 
tersucht wurde Polypterus bichir), von denen man die Teleostei 
ableitet, bilden jedoch Maxillare und Praemaxillare zusammen 
den Oberkiefer, das Palatinum ist ausgeschaltet. In dieser Hin- 
sicht ware die Gruppe also weniger primitiv als Esox. Bei den 
vermeintlichen Vorfahren der Teleostei ist also keine Stiitze 
fiir unsere Vorstellung zu finden. Es ist ibrigens auch unméglich 
an rezentem Material zu beweisen, dass diese der Wirklichkeit 
entspricht, sie gibt aber vielleicht ein brauchbares Bild. Jeden- 
falls sind die Kiefer bei den niederen Fischgruppen starr, bei 
den héheren Formen dagegen oft sehr beweglich, und dem ent- 
spricht der erwahnte Unterschied in der Oberkieferausbildung, 
denn das Palatoquadratum ist starr, das Praemaxillare beweglich. 

Bei der Betrachtung der obenerwahnten Reihe entsteht der 
Eindruck, dass in der historischen Entwicklung der Teleostier- 
kiefer die Festigkeit der Beweglichkeit geopfert wurde. Dieser 
Eindruck wird dadurch verstarkt, dass bei héheren Fromen, 
deren Lebensweise sehr druckfeste Kiefer bendtigt, riickgangige 
Prozesse (Anarrhichas, S. 39) aufftreten, oder die Festigkeit durch 
sonderbare Kunstgriffe (Pseudoscarus, S.63) wiederhergestellt wird. 

Die Fische sind jedoch im Allgemeinen Schlinger, die Nahrung 
wird selten gekaut oder abgebissen, daher ist keine besondere 
Festigkeit der Kiefer nétig; sie dienen vor allem dem Greifen. 
Es liegt eine gewisse Logik in der Tatsache, das diese Greiflunk- 
tion den vordersten und beweglichsten Kopfelementen (den 
Praemaxillaria) iibertragen wurde. 

Die Bewegungen der Kiefer beim Schlingen. — Uber das Schlingen ist im All- 
gemeinen sehr wenig bekannt. Bei Cotius wurde jedoch die Zusammenarbeit der 
Kiefer — und Zungenelemente wahrend dieses Vorganges von VANDENBERGHE 


(1928) analysiert. Diese Beschreibung trifft ebenfalls fiir Perca, ') und vielleicht 
auch fiir viele verwandte Raubfische zu. Die Beute wird zwischen Prae- 


1) Den bei Perca beschriebenen Maxillarmechanismus finden wir in fast 
genau derselben Form bei vielen Teleostei physoclysti, die ebenso raubepisch 
leben. und wenig spezialisiert sind, z. B. Cottus, Zoarus, Trachinus. 
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maxillare und Unterkiefer gefasst und nachher unzerkleinert geschluckt. Bei 
diesem Schlingen spielen die Bewegungen von Praemaxillare und Hyale die 
sig, ee Es wurde schon erwahnt, dass beim Offnen des Mundes das 
Hyale, beim Schliessen des Mundes das Praemaxillare zurtickgezogen wird. 
Diese abwechselnden Bewegungen werden bei der Nahrungsaufnahme 
folgendermassen ausgenutzt: 

Wenn die Beute gegriffen wird, ist der Mund gedffnet, also das Prae- 
maxillare ausgestiilpt. Beim Schliessen des Mundes wird das Praemaxillare, 
und mit ihm die Beute, caudad gezogen. Jetzt greifen die Hypopharyngeal- 
zahne des Glossohyale die Beute, und der Mund 6ffnet sich wieder. Dabei 
lasst das Praemaxillare los, das Hyale (und das Glossohyale) bewegt sich 
aber (zuriickgezogen durch den Musc. sterno-hyoideus) caudad und fuhrt 
dabei die Beute weiter nach innen. Jetzt hat das Praemaxillare wieder 
Gelegenheit, um beim erneuten Schliessen des Mundes seine Zahne weiter 
nach vorne in die Beute zu schlagen, wahrend die Hypopharyngealzahne 
wieder loslassen, weil sie mit dem Hyale wieder nach vorn gezogen werden, 
um ihre Tatigkeit zu wiederholen. Die ganze Wirkung beruht darauf, dass 
die Zahne, weil sie schrag caudad gerichtet sind, die Beute nur mitftihren, 
wenn sie caudad gezogen werden. So schiebt bei jedem Offnen und Schliessen 
des Mundes die Beute etwas nach hinten, abwechselnd gefasst von den 
caudad gerichteten Zahnen des Hyoid und denen des Praemaxillare. Diese 
Wirkung wird unterstiitzt durch die zwei bezahnten Epipharyngealplatten, 
die am Munddach liegen, und die selbstandig durch Re- und Protraktoren 
bewegt werden. Diese Platten findet man bei den Raubfischen sehr oft, sie 
dienen wohl iiberall der Nahrungsaufnahme. Auch die beschriebene Wechsel- 
wirkung von Praemaxillare und Hyale entspricht bei vielen Arten wohl 
hauptsachlich den Angaben von VANDENBERGHE. Das ist aber niemals 
gentigend untersucht. Wir werden uns im Folgenden mit der Technik der 
Nahrungaufnahme nicht beschaftigen und beschranken uns auf den eigent- 
lichen Kiefermechanismus. 


CLUPEA HARENGUS L. (Abb. 13). 


Der Mund des Herings bildet in gedffnetem Zustande eine 
Reuse. Die Kiefer, vor allem Maxillare und Dentale, die sehr 
hoch und platt sind, stiitzen diese Reuse. Ihre Bezahnung ist 
sehr schwach. Das Entfalten dieser Reuse ist in Abb. 13 dar- 
gestellt. Das Lig. maxillo-mandibulare anterius (La) und pos- 
terius (LZ) arbeiten beim Senken des Unterkiefers zusammen 
und bewegen das Maxillare orad. Der Processus coronoideus 
liegt sehr weit nach vorne, daher wird das mit ihm durch das 
La verbundene Maxillare ebenfalls weit orad gezogen. Dabei 
dreht sich das sehr gerdumige Lig. maxillo- mandibulare an- 
terius um etwa 180°; seine Insertionsstelle am Processus coro- 
noideus (_y) liegt bei geschlossenem Mund iiber seiner V erbindung 
mit dem Maxillare (x), bei gedéffnetem Mund dagegen darunter 
(Vergl. Abb. 13 a-b). Das Lig. max.-mand. posterius hat die- 
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selbe Funktion wie bei Perca; es verlauft vom Unterkiefer zum 
medianen Teil des Maxillare und dreht diesen Teil beim Offnen 
des Mundes um die Liangsachse, wobei es den lateralen Teil des 
Maxillare gemeinsam mit dem Lig. max.-mand. anterius orad 
bewegt. L. hebt sich hier sehr wenig von der Umgebung ab, 
eigentlich hat ein ganzer Streifen Bindegew ebe seine Funktion. 
Das Praemaxillare 
ist nur sehr klein, es 
wird beim Offnen des 
Mundes gehoben und 
vervollstandigt den 
Trichterrand an der 
Oberseite. Die zwei 
Admaxularia folgen 
in ihren Bewegungen 
dem Maxillare. Das 
Admax. J ist unten 
mit dem Manillare, 
oben mit dem Lig. 
max.-mand. posterius 
-verbunden. Wenn, 
beim  Offmen des 
Mundes, diese letzte 
Verbindung nach 
unten gezogen wird, 
schiebt das Admaxil- 
lare I das Maxillare 
nach vorne und un- Abb. 13. Clupea harengus L. (a) mit geschlossenem, 
terstiitzt damit des- (2) mit gedfinetem Mund. J = Admaxillare I. 
: IJ = Admaxillare II. x, y = Insertionsstellen 
sen orade Bewegung des Ligamentum maxillo-mandibulare anterius 
(Vergl. JORDAN,1918, an Maxillare und Dentale. Die ubrigen Bezeich- 
dort wird aber dieses nungen wie in Abb. 1. 
Moment fir das ein- 
zig wirksame gehalten). Das Admax. II liegt wieder beweglich 
zwischen Admax. I und Maxillare. Die Bewegung ‘der Ad- 
maxillaria beim Offmen des Mundes ergibt sich aus Abb. 13 a-0 
mit ausreichender Deutlichkeit. 

Beim Schliessen des Mundes hebt der Musc. adductor tee 
bulae (Abb. 13 4, A,) den Unterkiefer; er hat keine direkten 
Beziehungen zum Maxillare. Das Maxillare wird nur vom Lig. 
m.—m. anterius zuriickgefiihrt und faltet dabei auch die Ad- 
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maxillaria wieder zusammen. Der hohe Processus coronoideus 
schiebt sich bei geschlossenem Munde zwischen Maxillare und 
Palatinum. : 

Die Nahrung des Herings besteht hauptsachlich aus Plankton- 
organismen (KYLE und EHRENBAUM, 1929). Die vom gedffneten 
Mund gebildete Reuse erscheint zum Planktonfang sehr ge- 
eignet (JORDAN, 1918). 


SALMO SALAR L. (Abb. 14). 


Die Praemaxillaria sind stark verlangert und unbeweglich 
mit dem Neurocranium verbunden — sie bilden eine scharfe 
Schauzenspitze. [hren Zahnen stehen die der Unterkieferspitze 
gegentiber, wah- 
rend die hinteren 
Zahne des Unter- 
kiefers in die Zahne 
auf dem Vorder- 
rand des Maxillare 
greifen. Das Maxil- 
lare ist mit dem Pa- 
latinum und Prae- 
manillare beweglich 
verbunden. Beim 
Offnen des Mundes 
dreht das Lig. max.- 
mand. posterius das 
Maxillare, wie bei 
Perca, aber viel schwacher, rostrad und etwas um seine Langs- 
achse. Dabei wird der bezahnte Vorderrand etwas nach aussen 
gerichtet. Eine besondere Sehne des Musculus adductor man- 
dibulae, die beim Schliessen des Mundes das Maxillare zuriick- 
fiihrt, besteht hier nicht; dies geschieht durch das Ligam. 
maxillo-mandibulare anterius (La), das nur dem Schliessen 
des Mundes dient (in Gegensatz zu Clupea). Es inseriert am 
Vorderrand des Maxillare und dreht diesen beim Heben des 
Unterkiefers wieder nach innen, hebt das Maxillare und 
driickt es fest in die Mundecke. Das Admaxillare (ad) ist in 
seiner ganzen Lange fest mit dem Maxillare verbunden und 
folgt den Bewegungen desselben (vergl. Clupea). Der Lachs ist 
ein Raubfisch. Die Kiefer bilden, wie beim Hecht, eine Greif- 


Abb. 14. Salmo salar L. & ad. ad = Admaxil- 
lare; die ubrigen Bezeichnungen wie in Abb. 1. 


ye 
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zgange; nur beteiligen sich andere Obérkieferelemente daran 
(vergl. S. 20). 


OSMERUS EPERLANUS L. (Abb. 15). 


Das stark bezahnte Palatinum hat Oberkieferfunktion und 
steht dem Unterkiefer gegentiber, wahrend die kleinen Zahne 
des Maxillare seitlich der 
Mandibula ins Leere greifen. 
‘ Der Unterkieferspitze ent- 
sprechen die Zahne des Prae- 
maxillare. Die starken Zahne 
des Vomer greifen in die 
Zahne des Glossohyale; den 
hintern Zahnen des Hyale 
entspricht der mediane be- 
zahnte Rand der Entopte- 
rygoidea. Maxillare und 
Praemaxillare bewegen sich 
beim Offnen des Mundes 
nur schwach. Die Maxil- 
laria reichen mediad kaum 
bis zum Neurocranium und 
sind beweglich mit den Pa- 


latina verbunden; sie wer- A 
den, genau wie bei Salmo, Abb. 15. Osmerus eperlanus L., (a) mit 
: os % “ halb geschlossenem, (5) mit weit ge- 
beim Offnen des Mundes 6ffmetem Mund. V = Nasale. ad = 
vom Lig. maxillo-mandi-  Admaxillare. Die ubrigen Bezeich- 
bulare posterius gedreht, nur nungen wie in Abb. 1. 
arbeitet dies hier mit dem 
Lig. max.-mand. anterius zusammen. Dabei ist das Praemaxillare 
(bei g, Abb. 15) ebenfalls einem Druck ausgesetzt; es dreht sich 
bei z gegen das Nasale und der bezahnte Vorderrand hebt sich 
etwas. Das Admaxillare spielt dieselbe Rolle wie bei Clupea 
(S. 23). Das Maxillare wird beim Schliessen des Mundes vom 
' Lig. max.-mand. anterius wieder gehoben. Der Must. adductor 
mandibulae hat keine direkten Beziehungen zum Maxillare und 
inseriert nur am Unterkiefer. Osmerus ist ein noch ausgesproche- 
nerer Raubfisch als Salmo. Der Mund ist dementsprechend 
grésser und starker bezahnt, zeigt im Ubrigen aber denselben 
Typus. 
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CONGER VULGARIS CUV. (Abb. 16). 


Hier erfillt das Maxillare die Funktion des Oberkiefers. Es 
ist dementsprechend bezahnt und steht dem Unterkiefer gegen- 
iiber. Die Praemaxillaria sind klein und vollstandig miteinander 
und mit dem Neurocranium verwachsen. Sie schieben sich als 
eine mit Zahnen besetzte Platte zwischen die Maxillaria ein 
(tragen hier also den Na-. 
men ,,Zwischenkiefer’’ mit 
Recht) und stehen der Un- 
terkieferspitze gegenitiber. 
Das Maxillare ist durch ein 
Lig. max.-mand. anterius 
(Abb. 16, La) ziemlich fest 
Abb. 16. Conger vulgaris Cuv. Kiefer- mit dem Unterkiefer ver- 
skelett. V = Nasale; die ubrigen Be- bunden; es bewegt sich beim 

zeichnungen wie in Abb. 1. 6Sicn md Scheeene 
Mundes mit ihm auf und nieder, wobei es sich (bei z) gegen 
Palatinum und Praemaxillare dreht. Die Kiefermuskulatur ist 
gewaltig éntwickelt. Dorsal dehnt sich der Musc. adductor man- 
dibulae so weit aus, das die Muskeln von links und rechts auf 
der Mitte des Schadels zusammenstossen. Der Musc. adductor 
mandibulae inseriert nur am Unterkiefer, er weist keinerlei 
Beziehungen zum Maxillare auf. Auch ist kein Lig. max.-mand. 
posterius vorhanden. Conger ist ein Raubfisch. Das Nieferskelett 
ist sehr starr; die Kiefer bilden eine feste Greifzange. 


ESOX LUCIUS L. (Abb. 17). 


Bei Esox greifen die Zahne von Palatinum und Unterkiefer 
ineinander. Gegeniiber der Unterkieferspitze steht das zwischen 
den Palatina liegende, stark bezahnte Vomer. Mawillare und 
Praemaxillare spielen beim Greifen der Beute fast tiberhaupt 
keine Rolle. Die sehr kleinen, schwach bezahnten Praemaxillaria 
liegen getrennt der die Schnauzenspitze bildenden Regio eth- 
moidalis an und sind zwischen dieser und den Palatina fest 
eingefitigt (Abb. 174). Die unbezahnten Maxillaria begrenzen 
die Mundhohle. Senkt sich der Unterkiefer, so wird das Maxillare 
vom Processus coronoideus, mit dem es durch ein Ligamentum 
maxillo-mandibulare anterius (Za) verbunden ist, mitgezogen; 
sein Drehpunkt liegt am Palatinum. Beim Schliessen des Mundes 
wird der Unterkiefer vom Musc. adductor mandibulae (A,) ge- 
hoben. Dieser ist geschichtet, es fehlt hier aber eine oberflich- 
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liche Partie, die eine Sehne zum Maxillare hinaufsendet. Das 
Maxillare folgt nur passiv dem Unterkiefer. Der Hecht ist ein 


NA Eth 
Se Poi 


Mx 


: ae 
N 


Abb. 17. Esox lucius L., (a) seitliche Ansicht des Kopfes; (6) obere Ansicht 
des Rostrum. V = Nasale, ad = Admaxillare. Die ibrigen Bezeichnungen 
wie in Abb. 1, 
typischer Raubfisch; seine Jagdweise besteht darin, dass er sich 
aus dem Hinterhalt blitzschnell auf die Beute wirft. Seine Kiefer 
bilden eine Zange; der Mund stiilpt kein Element aus, sondern 
-umgreift die Beute einfach. 


CYPRINUS CARPIO L. (Abb. 18-20). 


Gegeniiber dem Unterkiefer finden wir das Praemaxillare, 
beide sind zahnlos. Die Praemaxilaria kénnen vorgestiilpt 
werden, dies geschieht hier aber auf eine prinzipiell andere 
Weise als bei Perca beschrieben wurde. 


Abb. 18. Cyprinus carpio L., (a) mit 
geschlossenem, (4) mit gedffnetem 
Mund, (c) den Boden absuchend. 
A’, und A,”, zwei Teile der ober- 
flachlichen Schicht des Musculus 
adductor mandibulae. Die tbrigen 


Bezeichnungen wie Abb. 1. 
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Wird der Unterkiefer gesenkt, so schiebt ein Knorpelkissen x 

. (Abb. 19), das am Hinterrande des Maxillare entlanggleitet, das 
Maxillare nach vorn (Abb. 19 a-b). Dies dreht sich dabei um 
seine Befestigung am Palatinum end erreicht so den in Abb. 196 


Abb. 19. Cyprinus carpio L. Die Bewegungen der Kieferteile 

beim Offnen des Mundes. Erklarung im Text. Lom = Liga- 

mentum palato-maxillare, R = Rostrale; die ibrigen Bezeich- 
nungen wie in Abb. 1 und 18. 


dargestellten Stand. Das gegen das Maxillare anliegende Prae- 
maxillare dreht sich mit. Senkt sich nun der Unterkiefer weiter, 
so zieht er mit Hilfe eines Bandes (7) das ganze Manillare ven- 
trad (Abb. 1gc) Dabei gleitet es am Palatinum entlang, und das 


Abb. 20. Cyprinus carpio 
L. Die Lage von Maxil- 
lare, Praemanillare und 
Rostrale in Vorder- 
ansicht. 


Ligamentum palato-maxillare (Lpm) dehnt 
sich ein wenig. Durch diese ventrade Be- 
wegung der Maxillaria werden die Prae- 
maxillaria gleichzeitig auf die folgende 
Art und Weise vorgestiilpt: 

Das Rostrale (R) ist verknéchert und 
stabchenformig, es hat bei g einen Dreh- 
punkt dem Neurocranium gegeniiber. Bei 
§ ist es mit den Praemaxillaria beweglich 
verbunden, bei 7 schiebt es sich gelenkig 
zwischen die ventralen Processi der beiden 
Manxillaria ein (vergl. Abb. 20). Gleiten 
die Maxillaria nun, wie beschrieben wurde, 
ventrad und caudad, so wird der Punkt r 
mitgezogen. Jetzt dreht sich das Rostrale 


in der Medianebene um q, s bewegt sich nach vorn, und stiilpt 
die Praemanxillaria aus (Abb. 190). 

Hebt sich der Unterkiefer wieder, dann fallt der Zug von L 
weg, das elastische Lig. palato-maxillare hebt das Maxillare in 
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die Ruhestellung und das Rostrale dreht sich wieder zuriick, 
filhrt dabei das Praemaxillare mit. Bei frischen Tieren kann man 
diesen Vorgang leicht beobachten, wenn man Haut und Gewebe 
wegnimmt, ohne die Kiefermechanik zu zerstéren. Man braucht 
nur den Unterkiefer maximal zu senken um die Vorstiilpung 
zu erhalten. Beim lebendigen Tier kénnen wir jedoch oft, z.B. 
bei der Nahrungsaufnahme vom Boden, beobachten, dass der 
Fisch bei nur halbgedffnetem Munde plétzlich, ohne weiteres 
Senken des Unterkiefers, die Praemaxillaria vorstiilpt (wie in 
Abb. 18c). Hierbei bewegen sie sich aber nicht nach vorn (wie 
in Abb. rg¢ und 184), sondern schrag nach unten. Diese Beob- 
achtung ist zunachst verwunderlich, denn in den bisherigen 
Fallen reagierte das Praemaxillare nur auf Unterkiefersenkung, 
selbstandige Bewegung war dort unméglich, es fehlten dazu ja 
auch die Muskeln. Eine Erklarung fir den Vorgang finden wir 
in der Anatomie des Musculus adductor mandibulae. Das 
Ligamentum maxillo-mandibulare posterius tibertrug, u.a. bei 
Perca, die Unterkieferbewegung nur passiv auf das Maxillare. 
Bei Cyprinus aber ist es mit einem Teil des Musc. adductor mandi- 
bulae verbunden, und zwar mit der Muskelportion A”, (Abb. 
18¢), die auf Quadratum und Unterkiefer (Aussenseite des Ar- 
tikulare) inseriert. Wenn dieser Muskel am Bande LF zieht, so 
bewegt dies das Maxillare ventrad und das Praemaxillare stiilpt 
sich vor. Dieses Vorstiilpen ist hier also auch ohne Kiefersenken 
zu erreichen. Die Haltung des Mundes bei diesem Vorgang ist 
auf Abb. 18c, dargestellt, es zeigt die Haltung eines Karpfens, der 
den Boden absucht. Beachtenswert sind jetzt auch die Tastfaden, 
die eine seitliche Verlangerung der Maxillaria bilden. In der 
Haltung der Abb. 18¢ hangen sie ganz unterhalb der Mund- 
éffnung und kénnen so den Boden abtasten (vergl. 18)). Die 
Muskelportion A”, dient also dem Offnen des Mundes, nicht 
dem Schliessen. Anders die Portion A’,, die beim Schliessen des 
Mundes das Maxillare in dem Ruhestand zuriickzieht. Insofern 
sind die heiden Portionen also Antagonisten. Trotzdem ist im 
folgenden Falle eine Zusammenarbeit von A’, und A”, wahr- 
scheinlich: Wenn bei dem in Abb. 18c dargestellten Zustande, 
in dem A”, gespannt ist, sich auch A’, zusammenzieht, so wird 
das Maxillare caudad bewegt, es dreht sich dabei um seine Be- 
festigung am Palatinum, und so wird die Mundéffnung noch 
weiter in der Richtung des Bodens ausgestiilpt. Diese Bewegung 
kann man am lebenden Tier beobachten; ob sie in der be- 
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schriebenen Weise geschicht, wage ich nicht mit Sicherheit zu 
sagen, es ist aber sehr wahrscheinlich. 

Beim Schliessen des Mundes muss A”, erschlafft sein, um das 
Praemaxillare zuriicktreten zu lassen; A’, zieht das Maxillare 
in die Ruhelage zuriick. Die tieferen Teile des Musculus adductor 
mandibulae heben dabei den Unterkiefer. VETTER (1873) hat 
die erwahnten Muskelportionen A’, und A”, genannt, weil er 
sie als Teile der bei anderen Fischen einheitlichen oberflach- 
lichen Partie A, des Musculus adductor mandibulae auffasste. 
Diese steht iiberall, wo sie auftritt, in Beziehung zum Maxillare. 


Dass die scharfe Trennung des A, in zwei Portionen bei Cyprinus mit dem 
obenbeschriebenen Antagonismus zusammenhiangt, war VETTER jedoch 
unbekannt. Nach einer ausgezeichneten Beschreibung der Anatomie der 
Kiefermuskeln von Cyprinus, hat VETTER jedoch auch versucht, die Wirkung 
dieser Muskeln darzustellen. Er sagt u.a.: 

»»Die Function der Schicht A, kann nur darin bestehen, gleichzeitig mit 
der Hebung des Unterkiefers das Maxillare, und mit diesem das Praemaxillare 
an ihren vorderen Enden nach hinten, und etwas nach unten zu ziehen 
d.h., jene Riickwartsbewegungen, die der ganze Kiefergaumenapparat beim 
Schliessen des Mundes passiv ausfiihrt, activ zu unterstiitzen.... Bei 
Cyprinus bezweckt die Differenzierung dieser Portion in zwei, sich kreuzendeé 
Muskeln offenbar, die Bewegungen des Maxillare (und des Praemaxillare) 
nach unten (A”’,) und nach hinten (A’,) um so volikommener und energischer 
zu vollziehen, wodurch sich zugleich das auf den ersten Blick fast wunderlich 
erscheinende Ubergreifen des Ursprungs des Musc. adductor mandibulae 
auf die Mandibel selbst, leicht erklart”? (hervorgehoben von mir). 

Wir sehen hier, dass sogar ein so griindlicher Anatom wie VETTER sich 
begniigt mit einer oberflachlichen und ungenauen Darstellung der Wirkung 
der beschriebenen Muskeln, und es unterlasst, den Kiefermechanismus auf 
seine Bewegungsméglichkeiten zu priifen. Auch kann man das Ubergreifen 
des Ursprungs des Musc. adductor mandibulae auf die Mandibel selbst, 
nicht auf diese Weise erklaren. Von dieser Erscheinung kann man nur die 
Bedeutung angeben, wenn man die Rolle des Ligamentum maxillo-mandi- 
bulare hervorhebt, und darauf hinweist, dass die beschriebene Lage einer 
Partie des Musc. adductor mandibulae es méglich macht, das Praemaxillare 
selbstandig auszustiilpen, und dass der ,,Riissel” des Karpfens gerade deswegen 
so plastisch ist. 

Eine gute Beschreibung vom Ausstiilpen der Praemaxillaria beim Karpfen 
gibt Fresincer (1931). Ich habe aber den Eindruck, dass sie fiir Nichtsach- 
verstandige nur schwer verstindlich ist, sodass es nicht tiberfliissig erscheint, 
eine Darstellung mit Abbildungen zu geben. Die Arbeit von Fresincer ist 
ubrigens hauptsachlich histologisch. — Der Verfasser hat die Rolle der 
Muskelpartien 4’; und 4’; m.E. auch nicht ganz richtig beurteilt: er ist 
der Ansicht, dass A”, bei jedem Ausstiilpen tatig ist, und 4’, dagegen nur 
beim Schliessen des Mundes. Auf die anderen Moéglichkeiten, infolge deren 
verscheidene Arten der Ausstiilpung méglich sind, wurde nicht geachtet. 

Auch bei Tito (1920) finden wir eine Behandlung der Kiefermechanik 
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des Karpfens. Diese Beschreibung ist aber sehr oberflachlich. Der Verfasser 
sagt: ,,Der Unterkiefer, Vorkiefer und Oberkiefer sind facherformig an- 
geordnet. (In der Ruhe) .... ist der Facher zusammengefaltet. Klappt man 
den Unterkiefer nach unten, so wird er entfaltet.”” Die Abbildungen sind 
gleichfalls undeutlich. Die Rolle des Rostrale wird nicht beschrieben, wohl 
spricht der Verfasser von ,,einem knorpelhaften Band”’, das sich nach oben 
kriimmen soll, wenn das Maul geschlossen wird. Ist damit vielleicht: das 
Rostrale gemeint? Es klingt etwas sonderbar, wenn der Verfasser erklart: 
s,lch hoffe, der Leser wird aus meinen Darlegungen ersehen, dass die mecha- 
nischen Verhaltnisse des Karpfenmauls leichter zu durchschauen sind, als 
es auf den ersten Blick erscheint. Allerdings darf man sich nicht von vorn- 
herein in Einzelheiten verlieren’’(!) 

Vom Schliessen des Mundes sagt Tutto: ,,Geschlossen wird das Maul 
durch .... den Musculus adductor mandibulae. Von diesem setzt sich 
jederseits eine Zacke an das obere Ende des Oberkiefers, eine zweite Zacke 
an die hintere Halfte des Unterkiefers. Als Schliesser dient noch ein zweiter 
kleiner Muskel (Musculus levator palatini). Er entspringt unter der Augen- 
hdhle, und setzt sich an einen besonderen Muskelfortsatz in der Mitte des 
Oberkiefers.”? Mit dem letzten Muskel ist offenbar die Muskelparne A’, im 
Sinne von VETTER gemeint; es ist aber unverstandlich warum der Verfasser, 
der, seinem Literaturverzeichnis nach, die Arbeit von VETTER kennt, hier 
mit einer ganz neuen, unrichtigen Nomenklatur Verwirrung stiftet. 


Richtig betont Tuto jedoch die Bedeutung der Kiefer- 
mechanik fiir die Ernahrungsweise von Cyprinus. Die Art er- 
nahrt sich von Wasserpflanzen, aber auch von Insekten, Plank- 
ton, Schecken, Wiirmern und anderen niedern Tieren (KYLE 
und EHRENBAUM, 1929). Diese werden oft durch Wihlen im 
Boden gefunden. Entsprechend dieser Aufgabe bildet der Mund 
eine enge, bewegliche Rohre. 


BELONE ACUS RISSO (Abb. 21-22). 


Das Praemaxillare ist nach vorne schnabelférmig verlangert. 
Es ist stark bezahnt und liegt dem noch etwas starker verlanger- 
ten Unterkiefer gegentiber. Das kleine Maxillare ist unbeweglich 
mit dem Praemaxillare verwachsen, der von ihnen gebildete 
Komplex bei z beweglich mit dem Palatinum verbunden. 


Abb. 21. Belone acus Risso. Bezeichnungen wie in Abb. 1. 


. 
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Ein Ligam. |maxillo- 
mandibulare posterius 
(L) verbindet das 
Maxillare mit dem 
Unterkiefer. Wenn die- 
ser sich senkt, wird 
das Maxillare nach 
unten gezogen und 


‘ = das Prmx. gehoben. 
ee Diese Bewegung ist 
Abb. 22. Belone acus Risso. Schematische in Abb. 22 schema- 
Darstellung der Lage der Kieferteile, (—) tisch dargestellt. Beim 
bei halb, (---) bei weit gedffnetem Mund. Schliessen des Mundes 
G = NKiefergelenk. Bezeichnungen wie - : : 
Auk iee wird der Unterkiefer 


(und das Max.) wie- 
der gehoben, wobei der ,,Qberschnabel” sich senkt. Der Musc. 
adductor mandibulae sendet keine Sehne zum Max., er inseriert 
nur am Unterkiefer. 

Belone ist ein Raubfisch, seine Nahrung besteht hauptsachlich 
aus kleinen, pelagischen Fischen. 


ORTHAGORISCUS MOLA L. (Abb. 23). 


Untersucht wurde nur ein frisches Exemplar von 127 cm. 
Lange. Das Kieferskelett ist sehr starr. Das unbezahnte Prae- 
maxillare steht dem Unterkiefer gegeniiber und ist mit dem 
Maxillare verwachsen; der von ihnen gebildete Komplex kann 
sich um z (Abb. 23) drehen und folgt den Bewegungen des 
Liehrtiaters wegen eines Ligamentum maxillo- mandibulare an- 
terius (La). Wenn der Unterkiefer sich senkt, wird die Spitze 
des Oberkiefers gehoben, und umgekehrt. 

Da die Kopfmuskulatur des untersuchten Orthagoriscus sehr 
erheblich von den iibrigen Fischen abweicht, erscheint es mir 
erwiinscht, sie etwas vollstindiger zu beschreiben. Die Kiefer- 
muskeln waren nur an der rechten Seite des Kopfes ausgebildet. 
Es ergab sich, dass der Unterkiefer nur durch die Opercular- 
muskeln gesenkt werken kann. Das Interoperculum (Jop) ver- 
lauft als langer, knorpeliger Stab vom Angulare zum Kiemen- 
deckel, ohne Beziehungen zum Hyale aufzuweisen. Die MM. 
levator und dilatator operculi (flo, Afdo) sind gut entwickelt. 
Wenn sie das Operculum heben, tibt das Interoperculum einen 
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Zug auf den Unterkiefer aus, der ihn senkt. Das Hyale kann 
dabei gar keine Rolle spielen, weil jede Verbindung mit dem 
Unterkiefer fehlt; auch die MM. protractor hyoidei und sterno- 
hyoideus fehlen. Das Hyale kann also nicht einmal selbstandig 
bewegt werden. Eigentiimlicherweise sind seine Radii (Ra) durch 
sehnenartige Bildungen mit dem Schultergiirtel verbunden. 
Wird der Schultergiirtel von der K6rpermuskulatur etwas 
caudad gezogen, so muss das Hyale also folgen. Ob dies wirklich 
eine Rolle spielt, ist 
am toten Tier na- 
tirlich nicht zu 
entscheiden. Das 
Schliessen der Kie- 
fer beruht zweifellos 
auf der Wirkung 
des Musculus ad- 
ductor mandibulae. 
Dieser weist eine 

oberflachliche 
Schicht A, auf, wel- 
che am Maxillare 
inseriert. Eine te- 
fere Schicht ver- 
lauft vom Oberteil des Praeoperculum und vom Hyomandibulare 
zum Unterkiefer (A,). Ausser diesen zwei Muskelschichten findet 
sich zwischen ihnen noch eine Sehne, die am Unterkiefer inseriert 
und deren Muskel offensichtlich degeneriert ist. Die Vermutung 
liegt nahe, dass diese Schicht iibereinstimmt mit der mittleren 
Schicht A, des Musc. adductor mandibulae im Sinne von VETTER. 
Weitere Kopfmuskulatur ist an der rechten Seite nicht zu finden, 
auch ein Musculus levator oder adductor hyomandibularis fehlt. 

An der linken Seite des Kopfes sind alle Muskeln vollkommen 
degeneriert. Nur die Sehnen der drei Teile des Musculus adduc- 
tor mandibulae sind erhalten geblieben. Eine weiche, graue 
Masse ersetzt die Muskeln. Die gute Ausbildung der Sehnen 
lasst allerdings vermuten, dass die Degeneration der Muskeln 
erst erfolgte, nachdem das Tier erwachsen war. Auch die Radii 
branchiostegi haben keine Muskulatur; die Atmungsbewegungen 
beschranken sich also vermutlich auf ein Heben des rechten 
Operculum, vielleicht spielt auch ein Senken des Hyale mit Hilfe 
des Schultergiirtels (siehe oben) eine Rolle. 


Abb. 23. Orthagoriscus mola L. Kieferskelett und 
Muskulatur. Bezeichnungen wie in Abb. 1. 
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Leider stand nur ein Exemplar der Art zur Verfiigung; es 
ware interessant zu wissen, ob sich bei jedem erwachsenen 
Orthagoriscus eine so weitgehende Muskeldegeneration findet. Das 
untersuchte Stiick machte tibrigens einen ganz normalen Ein- 
druck. 

Die Nahrung der Art besteht anscheinend aus Cephalopoden, 
Crustaceen und dergleichen (E. W. Mour, 1929), die Lebens- 
weise ist tibrigens sehr wenig bekannt. 


AMMODYTES TOBIANUS L. (Abb. 24). 


Senkt man bei einem frisch getéteten Tier den Unterkiefer, 
so dreht sich das Maxillare um etwa 120° rostrad (Abb. 24 a-c), 
wahrend das Praemaxillare weit nach vorn ausgestiilpt wird. 
Dieser Mechanismus ist sehr zart, wahrend des Experimen- 
tierens zerst6rt man ihn meistens sofort. Nur wenn man die 
Haut und das Praeorbitale vorsichtig ablést, gelingt es, ihn in- 
takt zu halten. Bei geringem Senken des Unterkiefers schiebt 
ein Knorpelwulst (7) das Maxillare und Praemaxillare etwas 
nach vorn (Abb. 24 a-b), die gleiche Bewegung bewirkt der 
Unterkiefer mit Hilfe des Ligamentum maxillo-mandibulare 
anterius (La). Bei weiterem Senken des Unterkiefers geht das 
Maxillare jedoch an der Unterkieferspitze vorbei und stiilpt 
das Praemaxillare maximal aus (Abb. 24 5-c). Die Kraft, die 
dies bewirkt, kann also unméglich am lateralen Teil des Maxil- 
lare angreifen; es zeigt sich, dass auch hier wieder ein Ligamen- 
tum maxillo-mandibulare posterius die Ursache der Wirkung 
ist. Das Ligament inseriert hier jedoch im Gegensatz zu Perca 
an einem Fortsatz g des Maxillare, der itber dem Drehpunkt () 
zwischen Maxillare und Palatinum hinausragt. Beim Mund- 
6ffmen zicht das Lig. max.-mand. posterius diesen Fortsatz cau- 
dad; der laterale Teil des Maxillare, jenseits des Drehpunktes, 
bewegt sich dabei nach vorne (Abb. 24 4c). Dabei wird das 
Praemaxillare gezwungen, nach vorne zu treten, nicht weil, wie 
bei Perca (S. 12) oder Zeus (S. 60) ein Druck aufseinen medianen 
Fortsatz ausgeiibt wird, sondern weil das laterale Ende des 
Manxillare es vorwirts schiebt. 

Aber nicht nur das Ligamentum max.-mand. posterius kann 
einen Zug auf dem Processus g des Maxillare ausiiben. Auch ein 
kleiner Muskel (Abb. 24¢, \/m) entspringt hier. Dieser verlauft 
zum Unterkiefer und inseriert gleich neben dem Musculus 
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adductor mandibulae. Dieser Muskel muss im Stande sein, 
Maxillare und Praemaxillare unabhingig vom Senken des 
Unterkiefers auszustiilpen. Es ist zu erwarten, dass es durch 
Beobachten lebender Exemplare von Ammodytes gelingen wird, 
eine solche Ausstiilpung ohne Senken des Unterkicfers festzu- 
stellen. Ich hatte keine Gelegenheit dies zu kontrollieren; in der 
Gefangenschaft sterben die Tiere sofort. Den beschriebenen 
Muskel kénnte man Ausculus maxillo-mandibularis nennen. Ich 
fand ihn nur erwahnt bei 

SoucHE (1932), wo er ,,Por- 


tion maxillaire superficielle @) a 
ce ladducteur de la man- 
dibule”’ heisst. == 


Er identifiziert ihn also mit 
der Muskelpartie A, von 
Vetter. Nach den Angaben 
von SOUCHE inseriert er am 
Quadratum, und nicht am 
- Unterkiefer; das stimmt je- 
doch m.E. nicht. — Nur bei 
Cyprinus besteht ein Muskel 
mit einer a4hnlichen Lage und 
Wirkung (Abb. 18, S. 27). 
Dieser inseriert aber am Qua- 
dratum und am Unterkiefer, 


Abb. 24. Ammodytes tobianus L., (a) 


er wird von VETTER als De- 
CCR ROT ae ae mit geschlossenem, (4) mit halb geéff- 
Laps “Tae andra al cad netem, (¢) mit weit gedffnetem Mund. 


mandibulae aufgefasst. Viel- fm = Musculus maxillo-mandibula- 
leicht trifft dies (wie SoucHE | ris. Die tibrigen Bezeichnungen wie in 
annimmt) auch fiir den Mus- Abb. 1. Erklarung im Text. 
culus  maxillo-mandibularis 

zu. Bei Ammodytes erfolgt das Schliessen der Kiefer beim Heben 
des Unterkiefers durch den Musc. adductor mandibulae. Er 
faltet dabei Maxillare und Praemaxillare zusammen, vielleicht 
spielen auch dehnbare Membranen eine geringe Rolle. — Eine 
m.E. vollig unrichtige Beschreibung des Kiefermechanismus 
von Ammodytes gibt Tutto (1920). Dieser Autor vergleicht der 
Unterkiefer mit der Schubkurbel einer Dampfmachine und 
das Praemaxillare mit der Schubstange. Aus der Darstellung 
geht jedoch hervor, dass der Verfasser die Wirkung dieser Teile 
gar nicht verstanden hat. Er sagt z.B.: ,,Der Moviieiee: ist 
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am Unterkiefer befestigt, und jedesmal, wenn das Maul sich 
Offmet, wird er nach vorne gezogen.’’ Dabei wiirde das Prae- 
maxillare von der Spitze des Unterkiefers mitgefiihrt, und die 
drehende Bewegung des Unterkiefers in eine schiebende Be- 
wegung des Praemaxillare umgesetzt. Die Sache ist aber, wie 
wir gesehen haben, weniger einfach! ; 

Der gedfinete Mund von Ammodytes bildet eine gewaltige Reuse. 
Welche Bedeutung dies fir das Tier hat, ist unklar. THILo 
gibt an, der Reusenmund spiele beim blitzschnellen Eingraben 
des Tobiasfisches in den Sand eine Rolle, sagt aber nicht, um 
welche Rolle es sich handelt. 

Fir Planktonfang scheint die Einrichtung nicht ungeeignet, 
anscheinend ernahrt sich die Art jedoch nicht von Plankton, 
sondern von grésseren Tieren, Jungfischen, Krebsen und Wiir- 
mern (E. W. Mour, 1929). 


MUGIL CAPITO CUV. (Abb. 25). 


Das Praemaxillare iibt die Funktion des Oberkiefers aus. Das 
Senken des Unterkiefers verursacht auch hier Bewegungen von 
Maxillare und Praemaxillare. Ein Ligamentum maxillo-mandi- 
bulare posterius ist nicht vor- 
handen. Ein Lig. max.-mand. 
anterius (La) verbindet je- 
doch die lateralen Teile von 
Maxillare und Praemaxillare 
mit dem Processus coronoi- 
deus. Beim Senken des Unter- 
kiefers werden Mavxillare und 
Praemaxillare also vom Pro- 
cessus coronoideus nach vorn 
gedreht (Abb. 25 a—-b). Das 
Ligament ist nicht dehnbar — 
ist ein gewisser Offnungsgrad 
erreicht, so werden, bei wei- 
Abb. 25. Mugil capito Cuv., (a) mit ade senken des Unterkie- 
geschlossenem, (b) mit geéffnetem fers, Maxillare und Praemaxil- 
Mund. Bezeichnungen wie in Abb. 1. lare senkrecht ventrad gezo- 

gen. Dabei stiilpt sich das 
Praemanxillare in genau derselben Weise aus, die in Abb. 9 
bei Perca dargestellt ist: das Praemaxillare gleitet ventrad und 
rostrad tiber einem Kamm des Mesethmoid. Bei Perca war 
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dieses Moment Nebensache, bei Mugil ist es dagegen die ein- 
zige Ursache der Ausstiilpung. Das Senken von Maxillare und 
Praemaxillare wird zugelassen von dehnbaren Ligamenten 
zwischen Maxillare und Palatinum, sowie zwischen Praemaxil- 
jlare und Ethmoid. Das erste Ligament zieht Maxillare und 
Praemaxillare beim Schliessen des Mundes dorsad, das zweite 
fiihrt dabei das Praemaxillare caudad und hebt so die Ausstiil- 
pung wieder auf. 

Schhesst sich der Mund, dann werden Maxillare und Prae- 
maxillare beim Heben des Unterkiefers vom Ligam. max.-mand. 
anterius mitgefiihrt, aber auch direkt angezogen durch eine 
Sehne, die von dem oberflachlichen Teil A, des Musc. adductor 
mandibulae ausgeht; diese inseriert hier nicht, wie bei Perca, am 
medianen, sondern am lateralen Teil des Maxillare (Abb. 255). 

So wird eine sehr kraftige Schliessbewegung der Kiefer er- 
méglicht. Die tieferen Schichten des Musculus adductor mandi- 
bulae verlaufen zum Unterkiefer. Die Zahne von Unter- und 
Zwischenkiefer sind klein und scharf, die kurzen Kiefer haben 
einige Ahnlichkeit mit einer Kneifzange. 

Afugil ernahrt sich von hartschaligen Tieren (Mollusca, Crus- 
tacea). Die kurzen, kraftigen Kiefer sind sehr geeignet zum 
Abbeissen und Zerbeissen harter Nahrung. 


GADUS MORRHUA L. (Abb. 26). 


Dem Unterkiefer steht das stark bezahnte Praemaxillare 
gegentiber. Die medianen Teile von Maxillare und Praemaxillare 
liegen nicht auf dem Mesethmoid, wie es sonst meistens der Fall 
ist, sondern sind weit rostrad verschoben. Das stark rostrad ver- 
langerte Nasale (.V) tragt das Praemaxillare, das Palatinum das 
Maxillare.1) Das Maxillare ist bei p (Abb. 265) beweglich mit 
dem Palatinum verbunden, das Praemaxillare bei x mit dem 
Nasale. Ein Ligamentum maxillo-mandibulare posterius (L) 
verlauft vom Unterkicfer hinauf und inseriert bei ¢ hinten auf 
dem Maxillare. Die Vorgange beim Offnen und Schliessen des 
Mundes wurden in den wesentlichen Ziigen schon von HoiM- 
evisT (1911) beschrieben. Senkt sich der Unterkiefer, so zieht 


1) Die Praemaxillaria sind durch gekreuzte, nicht dehnbare Ligamente 
mit den Palatina verbunden, die Maxillaria mit dem Mesethmoid; siehe die 


Abb. bei Brooxs (1885) und Hotmegvist (1911). 
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das Ligament das Maxillare nach vorn, bis L gestreckt ist, und 
p, tund L in einer Linie liegen (Abb. 265). Dabei dreht sich das 
- Maxillare etwas um seine Langsachse und tibt bei g einen Druck 
in oraler Richtung auf das Praemaxillare aus, das sich gleich- 
falls um sein Gelenk x nach vorn dreht. Bewegt sich das Maxillare 
beim Schliessen des Mundes wieder nach hinten, so wird auch 
das Praemaxillare (bei g) 
wieder caudad gezogen. 
Diese Bewegung kommt 
ebenfalls unter Einwir- 
kung des Ligamentum 
maxillo-mandibulare 
posterius zustande. Die 
oberflachliche Partie A, 
des Musculus adductor 
mandibulae inseriert an 
diesem Ligament, ihre 
Sehnenfasern laufen 
durch dieses hinauf zum 
Maxillare. A, verlauft et- 
wa horizontal — es zieht 
beim Schliessen des Mun- 
des also das Ligament in 
der Mitte caudad. Das 
Resultat ist, dass gleich- 
Abb. 26. Gadus morrhua L., (a) mit halb zeitig der Unterkiefer 
gedffnetem, (6) mit weit geéffnetem Mund. nach oben und _ das 
A, = Musculus pterygo-maxillaris; die M{axillare caudad gezo- 
tibrigen Bezeichnungen wie in Abb. 1, gen wird, A, zieht also 
durch eine Zweiteilung 
seiner Kraft zwei Skeletteile nach sehr verschiedenen Richtun- 
gen. Hierin weicht Gadus in eigentiimlicher Weise von Perca ab. 
Dort ware eine vollkommene Vereinigung der Sehne des A, 
mit dem Ligamentum maxillo-mandibulare unmédglich, weil 
das Ligament das Maxillare um die Langsachse orad, 4, es 
dagegen caudad dreht. Bei Gadus fehlt dieser Antagonismus, das 
Ligament zieht beim Offnen des Mundes das Maxillare mit Hilfe 
des Unterkiefers rostrad, beim Schliessen des Mundes mit Hilfe 
des A, caudad. 
Beim Schliessen des Mundes kann noch ein zweiter Muskel 
das Maxillare zuriickziehen: der Musculus pterygo-maxillaris (A,). 
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Dieser verlauft vom Hyomandibulare fast horizontal unter der 
Augenhéhle zum medianen Teil des Maxillare, wo er unten, 
an der Jnnensette inseriert (Abb. 26). Der Name (Jourpary, 1878) 
ist also, wie schon Hoimovisr (1911) bemerkte, unrichtig. 
Letzterer schlagt vor, den Muskel, der VreTTer’schen Nomen- 
klatur entsprechend, 4, zu nennen, weil er zwischen Ad, und A,, 
den zwei tieferen Schichten des Musculus adductor mandibulae 
liegt und wohl von diesen abgeleitet werden muss. Die Wirkung 
dieser Muskelpartie besteht offenbar in einem Zuriickdrehen 
des Maxillare um die Langsachse beim Schliessen des Mundes. 
Diese Aufgabe kann 4d, nicht lésen, denn dieser Muskelteil in- 
seriert (mit Hilfe von LZ) an der Aussenseite des Maxillare, und L 
verursacht eben das Drehen beim Offnen des Mundes. 

Das Ligamentum maxillo-mandibulare anterius (La) ist bei 
Gadus gleichfalls stark entwickelt. Es verbindet als dicker, elasti- 
scher Knorpelstab Maxillare und Unterkiefer, tibertragt aber 
die Bewegungen des Unterkiefers beim Offnen des Mundes nicht 
auf das Maxillare, wie JoRDAN (1918) angibt, sondern wird von 
beiden passiv bewegt, bei gedffnetem Mund bleibt es schlaff und 
bewirkt eine seitliche Verbreiterung des Mundes. 

Gadus ist ein Raubfisch, der sowohl pelagische Fische wie 
Grundformen jagt, aber auch Crustacea usw. aufnimmt, also 
wenlg spezialisiert ist. 


ANARRHICHAS LUPUS L. (Abb. 27-28). 


_ Das Cranium des Seewolfs weicht in der Form ziemlich stark 
von den bisher besprochenen Fischen ab. Der Kopf ist schmal, 
kurz und hoch gebaut. Dies 
hangt mit der Ernahrung 
zusammen, die Art ist auf 
Conchiphagie __ eingestellt. 
Die hartschalige Nahrung 
wird zwischen breiten plat- 
ten Mahlzahnen zerkaut, die 
auf Dentale, Palatinum und 
Vomer sitzen. Das Kauen 
ist bei den Fischen nicht 
sehr haufig, die schweben- 
den Oberkicferteile sind 


. ; . Abb. 27. Anarrchichas lupus L. Seitliche 
dafiir auch ungeeignet. Bei Ansicht der Kiefer und der Kiefermus- 


Anarrhichas sind Maxillare  kulatur. Bezeichnungen wie in Abb. 1. 
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und Praemaxillare dementsprechend ausgeschaltet; das Vomer 
- pildet, zusammen mit den Palatina eine, mit Kauzahnen besetzte 

Flache. Das Dentale ist stark nach innen gebogen, damit seine 

Mahlzahne mit denen auf dieser Flache korrespondieren. AufS. 20 
wurde — besprochen, 
dass man die Zusam- 
menarbeit Dentale — 
Palatinum als primi- 
tiv bezeichnen kann, 
und dass eine Evolu- 
tion der Kiefer denk- 


Le Nee ie ews ties 
Abb. 28. Schematische Darstellung der Kiefer bar ist, W elche vond © 
und des Musc. adductor mandibulae von sem Zustande dahin 
Anarrhichas (links) und Esox. Die Langsachse fiihrt, dass das Prae- 
des Muskels ist durch. eine arnige es — manxillare die Ober- 
wiedergegeben. Es zeigt sich, dass die vertikale 1: frfunktion ber 
Komponente {#) der vom Muskel ausgetibten, ~. EL “e 
hebenden Kraft bei Anarrhichas grésser ist, weil ANNAMT. Auch <narrii- 
der Muskel starker vertikal steht. Diese verti- chas ware also in dieser 
kale Lage des Muskels ist méglich, weil der WHinsicht primitiv. Das 
Kopf sehr hoch gebaut ist. Die horizontalere ist aber ziemlich un- 
Lage des Muskels bei Esox ist bedingt durch a 
den schlanken Bau des Ticres, das, in Gegensatz W@ATSC sepa sige —— 
zu Anarrhichas, auf Schnelligkeit eingestellt ist. bei den nachsten Ver- 

Weiterhin zeigt sich, dass die Kraft, die ein wandten, den Blenni- 
bestimmter Teil des pays bis eee klei- idae, steht der Un- 

t, je gros S Absta "om = t : 
pt EE pacgltebhmgepnlbiva wmrcqute 
des Musc. adductor mandibulae wird. Wenn ¢ 
die Kraft bei a = p ist, so ist die Kraft bei } dem Praemaxillare ge- 
= 1/, p und bei c=, p. Es bedeutet also far geniiber. Das _ ,,ur- 
Anarrhichas einen Vorteil, dass seine Molaren, spriingliche” Verhali- 
die harte Nahrung zerbrechen miissen, sich aut nis von Dentale und 
den hinteren Teilen der obendrein kurzen Kie- rites bot esse 
fer beschriinken. Sind die Kiefer lang, wie bei *@’80NUM 1st Del pet 
Esox, so wird die Greifweite erhéht, die Kraft arrhichas wahrschein- 
aber verringert. Entsprechend dem Kieferbau lich spater erworben, 
ey a ientgeahiad ee ee nach unserer Vorstel- 
e1 Anarrhichas dagegen die Beisskraft de 
acti Bias $9 reer Jung also infolge eines 


} “a ¥ » DP > 
der wichtigste Punkt. riicklaufigen Binitecaen 
Diese Kiefer verhaltnisse bieten bei der Lebensweise von Anarrhi- 
chas betrachtliche Vorteile, der ,,riicklaufige’ Prozess bedeutet 
eine Anpassung an die Conchiphagie. Diese Vorteile sind: 
Das Palatinum und Vomer sind druckfester als Maxillare 
und Praemaxillare. Zum Greifen der Nahrung sind die vorderen 
Elemente geeigneter, dagegen ist zum Kauen harter Nahrung 
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das, dem Neurocranium fest angefiigte Palatinum brauchbarer. 
2. Das Palatinum ist vom NKiefergelenk nicht so weit entfernt 
als das Praemanillare, der Musc. adductor mandibulae kann 
daher hierauf einen grésseren Druck austiben (Vergl. Abb. 28). 

Ausserdem ist der ganze Bau des Cranium an das Zerbeissen 
harter Nahrung angepasst. In Abb. 28 ist zum Vergleich Esox 
herangezogen. Dabei zeigt sich, das die Kiefer von Anarrhichas 
relativ kurz sind, dass der Musc. adductor mandibulae mchr 
vertikal steht; ausserdem erméglicht die hohe, schmale Form 
des Cranium eine gewaltige Entwicklung dieses Muskels. 

Das Praemaxillare tragt lange, scharfe Kegelzihne und steht 
der Unterkieferspitze, die ebenso bewaffnet ist, gegentiber. Diese 
vorderen Zahne werden wahrscheinlich zum Ausgraben oder 
Losreissen der hartschaligen Nahrung beniitzt. Auch dazu ist 
eine grosse Festigkeit nétig, und dementsprechend sitzt das Prae- 
maxillare mit einer breiten Gelenkflache am Neurocranium fest 
(Abb. 27, z). Es kann nur wenig bewegt werden: die Zahne 
drehen sich beim Offnen des Mundes etwas nach vorn, beim 
Schliessen des Mundes wieder zuriick. Diese Bewegung wird 
auch hier vom Maxillare verursacht. Kommt der Processus 
coronoideus beim Senken des Unterkiefers nach vorn, so dreht 
sich das Maxillare, das damit beweglich verbunden ist (La), eben- 
falls nach vorn (Drehpunkt am Palatinum). Es schicbt nunmehr 
bei x das Praemaxillare rostrad, dies dreht beim Punkte z und 
richtet die Zahne nach vorne. Der Musculus adductor mandi- 
bulae schliesst den Mund; wie schon erwahnt ist er beim See- 
wolf massig entwickelt; durch eine stark ausgepragte Tropibasie 
wird fiir ihn am Schadel Platz geschaffen. Die tieferen Teile des 
Muskels inserieren am Unterkiefer, die oberflachliche Schicht A, 
endet rostrad in einer sehnigen Masse, die sich teilweise an das 
Maxillare, teilweise an den Unterkiefer anheftet. 


LOPHIUS PISCATORIUS L. (Abb. 29-34). 


Bei dieser Art stossen wir auf die Schwierigkeit, dass es 
nur ausnahmsweise gelingt, das Tier lebend zu erhalten; die 
Nahrungsaufnahme ist anscheinend in Gefangenschaft nur ein- 
mal beobachtet worden (CHADWICK, 1929). Ich konnte wenig- 
stens etwas von der Atmungsbewegung und Ruhehaltung 
eines erwachsenen Lophius sehen, der nach 2 Tagen leider 
einging. Nach den Angaben von Cuapwicx liegt Lophius bei der 


42 ‘W. H. VAN DOBBEN. 


Jagd still am Boden, und ,,angelt’? mit den Kopfstacheln, d.h. 
er bewegt sie hin und her. Kommt ein nahrungssuchender Fisch 
naher, so Offnet sich das gewaltige Maul von Lophius, und saugt 
Wasser, und dabei manchmal auch die Beute ein. Das Tier soll 
sich dabei nichtvom 
Boden erheben, der 
Kérper liegt zum 
Teil im Schlamm 
begraben. Das Off- 
nen des Mundes 
und die Vergrésse- 
rung der Mund- 
hohle wird hier aber 
in ganz anderer 
Weise erreicht als 


poe ; in den bisher be- 
Abb. 29. Lophius piscatorius L. Dorsale Ansicht Fi ee Fal- 
der rechten Kopfhalfte, Ruhelage der Hiefer. SE 5 3 
Nr = Neurocranium. B= Buccalmembran. Die len. Das zeigt sich 
ubrigen Bezeichnungen wie in Abb. 1. sofort, wenn man 
einen Lophius in 
Ruhehaltung (Abb. 29) beobachtet. Der Kopf ist dann breit 
und platt (Abb. 30a); der ,,Buccal-Komplex” (Hyomandibulare 
und Arcus palatini) liegt seitlich, maximal gehoben, und die 
Kiefergelenke liegen méglichst weit von einander entfernt, was 
wir bisher nur beim extrem ge- ; 


Offmeten Fischmaul feststellten . 6. 
(Vergl. Abb. 12). Wenn der pe eS | hese 
Mund gedfinet wird, senkt sich 

der Buccal-Komplex, und die : 

Kiefergelenke werden einander 

genahert (Abb. 30 a—-b); gerade oc ; 

diese Bewegung sahen wir bei Abb. 30. Lophius piscatorius L. Sche- 


* Pictian tein Sees matischer Transversalschnitt durch 
anaeren fischen beim ochilessen die Mundhéhle; Erklarung im 
des Mundes! 


Text. Nr = Neurocranium, Hm = 
Jetzt ist schon deutlich, dass Hyomandibulare. 
Muskeln, die z.B. bei Perca den 

Mund 6finen, bei Lophius zum Schliessen dienen miissen, und 
umgekehrt. Bei diesem Senken, Adduzieren des Buccal-Kom- 
plexes wird der Mundinhalt bei Lophius gewaltig vergréssert. Bei 
Perca wurde dies gerade beim Heben des Buccal-Komplexes 
erreicht. Wie das beides méglich ist, zeigt Abb. 30. 
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Da sehen wir einen schematischen Transversalschnitt der 
Mundhohle, der das Hyomandibulare trifft. Bewegt sich das 
Hm aus der Lage (a) in die Lage (c), so kommt ein Moment, 
wo der Inhalt der Mundhohle am gréssten ist, namlich, wenn 
die Lage (6) erreicht wird. Also: In Lage'f (a) ergibt sich aus dem 
Seakin: der Hyomandibularia eine V ergrosserung der Mund- 
hdhle (stimmt tiberein mit Lophius), bei Lage (c) ergibt Heben 
der Hyomandibularia V ergrosserung der Mundhohle (stimmt 
iiberein mit Perca). Der 
Unterschied im Mund- 
inhalt ist zwischen (a) 
und (0d) viel grésser als 
zwischen (¢) und (0). 
Darum wird der Was- 
serstrom, der beim 
Offmen des Mundes 
auftritt, bei Lophius 
relativ starker sein als 
bei Perca, dement- 
sprechend ist auch die 
Saugkraft des Mundes 
bei Lophius viel wich- 
tiger! — Aus dem Sen- 
ken des Buccal-Kom- 
plexes beim Offnen Abb. 31. Lophius piscatorius L. Schematische 
des Mundes ersehen Darstellung der Offnungsbewegung des Mun- 
wir, dass der Musc.ad- des. Erklarung im Text, .Vr = Neurocranium. 
ductor hyomandibu- Ep = epaxonische K6rpermuskulatur. Hp = 
laris et arcus palatini icc der den Schultergurtel ored ziehen 
bei Lophius hieran be- kann. Die wtbrigen Bezeichnungen wie in 
teiligt sein muss, wah- Abb. 1 
rend der Musc. levator 
hyomandibularis. (der sehr klein ist, Abb. 29) beim Schliessen 
des Mundes in Wirksamkeit tritt. 

Wahrend des Senkens des Buccal-Komplexes beim -Mundéfjnen 
wird das Neurocranium (mit den Oberkiefern; gehoben (Abb. 
30 a-b, 31 a-b). Dieses Heben der Oberkiefer ersetzt bei Lophius 
das Senken des Unterkiefers. Dieser kann nicht gesenkt werden, 
denn er liegt fortwahrend am Boden. 

An diesem Heben des Neurocranium beteiligt sich die Kérper- 
muskulatur. Bei Perca erwahnten wir, dass der Musculus sterno- 
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hyoideus den Unterkiefer (mittels Hyale und Interoperculum) 
senkt, und dabei unterstiitzt wird von der hypaxonischen Kor- 
permuskulatur, die den Schultergiirtel caudad zieht. Auch bei 
Lophius wird der Girtel hierbei von einem Derivat der hyp- 
axonischen Koérpermuskulatur caudad gezogen (Abb. 314, Hp). 
Das Resultat ist, das sich der Giirtel aufrichtet, er hebt dabei 
das Neurocranium (Abb. 31 a—b). Nunmehr ruht dieses auf dem . 
Schultergiirtel, der mit Hilfe der Extremitaten fest auf dem 
Boden steht, und kann von der epaxonischen Kérpermuskulatur 
(Abb. 315, Ep) weiter gehoben werden (Abb. 31 b-c). Ein 
Gelenk zwischen dem Cranium und dem ersten freien Wirbel 
(Abb. 32) erméglicht 
eine Drehung des Neu- 
rocranium der Wirbel- 
saule gegeniiber. Die- 
e ses <Aufwartsdrehen 
Abb. 32. Lophius piscatorius L. (a) Riickseite Ges Cranium muss der 
des Neurocranium mit walzenférmiger Ge- KKomplex von Hyo- 
lenkfliche. '(4) Vorderseite des 1. Wirbels mandibulare und Ar- 
mit entsprechender Gelenkgrube. (c) 2. Wir- cys palatini mitma- 

bel von caudal. chen, also dreht sich 
auch das Kiefergelenk etwas dorsad, es kommt vom Boden frei. 
Jetzt kann sich der Unterkiefer etwas senken (Abb. 3Ic). 

Dies Senken geschieht in der bekannten Weise durch das 
Interoperculum, das vom Hyale (bei ») mitgefithrt wird. Das 
Angulare des Unterkiefers, an dem auch hier das Interoper- 
culum verbunden ist, dehnt sich weit hinter das Kiefergelenk 
aus; es hemmt das Offnen des Mundes, denn bei einem gewissen 
Offnungsgrad stésst das Angulare gegen das Quadratum (Abb. 
3ic). Weiteres Heben des Cranium hat jetzt auch ein Heben der 
Unterkieferspitze zur Folge, denn der Mund kann ja einfach 
nicht weiter gedffnet werden. Die Greifweite des Unterkicfers 
wird durch diesen ganzen Prozess stark vergréssert, seine Spitze 
wird weit nach vorn geschoben; wir werden sehen, dass ein 
Ausstiilpen des Oberkiefers auch diesen nach vorn fiihren kann. 

Das in Abb. grb gezeichnete Zwischenstadium besteht natiir- 
lich nur theoretisch, die beschriebenen Bewegungen geschehen 
alle gleichzeitig. Uber diese Bewegungen muss ich noch Fol- 
gendes bemerken: 

Wenn der Schultergiirtel in seine vertikale Stellung gezogen 
wird, so zieht er schon durch den Muse. sterno-hyoideus das 


‘ 
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Hyale ebenfalls mit nach hinten. Der Zug, den das Hyale mit 
Hilfe des Interoperculum auf den Unterkiefer ausiibt, setzt also 
gleichzeitig mit dieser Bewegung ein. Auch muss ich noch auf 
die gewaltige Inhaltsvergrésserung der Pharynxhéhle aufmerk- 
sam machen, welche sich beim Heben des Neurocranium ergibt. 
Auch die Kiemenhdhle beteiligt sich an der Inhaltsvergrésserung 
unter Entfaltung der gewaltigen Branchiostegalmembran. Diese 
Membran ist geschlos- 
sen; nur durch eine 
kleine Offnung hin- 
ter der Extremitat 
(Abb. 33) strémt das 
Wasser aus der Kie- 
menhohle. Die Kiemen 
liegen ganz im Mund- 
boden, die aufsteigen- 
den Bogenteile tragen 
keine Kiemen. Einen 
Hinweis dafiir, dass 
auch die Kiemenhohle 
bei der Nahrungsauf- 
nahme viel Wasser an- 
saugt, sehe ich in der 
Tatsache, dass sich bei 
zwei der untersuchten 
Exemplaren in der 
Kiemenhéhle je ein 
Plattfisch befand. 

Besprechen wir jetzt 
die Bewegungen von 
Maxillare und Prae- 
maxillare. Bei Lophius 
erfolgt beim Offnen des Mundes automatisch ein Drehen des 
Maxillare und ein Vorstiilpen des Praemaxillare. 

Auch hier sind Unterkiefer und Maxillare verbunden durch 
ein Ligamentum maxillo-mandibulare posterius, das diese Be- 
wegungen hervorruft, und, wie bei Perca, am Oberrand des 
Maxillare angeheftet ist (Abb. 34). Dass sich im vorliegenden 
Fall nicht der Unterkiefer vom Oberkiefer entfernt, sondern 
umgekehrt, macht gar keinen Unterschied. Das Maxillare dreht 
sich gegen das Palatinum um seine Langsachse. Dabei beschreibt 


Abb. 33. Lophius piscatorius L., (a) mit weit 
gedffmetem Mund. (6) die Lage der Kiefer 
bei kraftigem Schliessen des Mundes. 
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der mediane Kopf des Maxillare einen Halbkreis nach vorne, 
wobei er das Praemaxillare rostrad stésst (Abb. 34 a-b). Bei 
erwachsenen Tieren befindet sich im Kopf des Maxillare eine 
Grube, worin in der Ruhe der mediane Fortsatz des Prae- 
maxillare ruht; diese Grube ist dagegen bei jungen Exemplaren 
nicht vorhanden. 

Beim einfachen Offnen des Mundes wird das Praemaxillare 
bei Lophius niemals maximal vorgestiilpt; dies erreicht man nur, 
wenn man den Zug, den 
der oberfiachliche Teil A, 
des Musc. adductor man- 
dibulae auf JL  ausiibt, 
~nachahmt. Bei Perca zog 
dieser Teil A, das vorge- 
stiilpte Praemaxillare cau- 
dad und war daher, in 

Gegensatz zu L, unten am 
Maxillare angeheftet. Bei 
Lophius ist jedoch die ober- 
flachliche Partie A, voll- 
kommen mit ZL verwach- 
CA aa f sen; ihre Wirkung hebt die 
ine Ay durch Z verursachte Dreh- 
Abb. 34. Lophius piscatorius L. Dorsale ans macht auf, someern baie 
Ansicht des Maxillarapparats, (a) in der starkt sic. Daraus konnte 
Ruhelage, (6) mit (durch die Wirkung man den Schluss sichen, 
von A,) ausgestiilptem Praemaxillare, dass A, im Gegensatz zu 
7 sae rocaenttes saa Bezeich- den anderen Teilen des 
a ee asaalin. waste Musc. adductor mandibu- 
lae, beim Offnen des Mundes wirksam ist, denn wir sahen 
das Vorstiilpen bisher nur beim Offnen des Mundes. Das ist 
jedoch unwahrscheinlich, ich machte eine Beobachtung woraus 
hervorgeht, das bei Lophius das maximale Vorstiilpen des Prae- 
maxillare mit Hilfe der Muskelpartie A, eben beim Mundver- 
schluss stattfindet. 

Abb. 29 zeigt die Ruhehaltung eines Lophius. Der Mund ist 
dann nie geschlossen, weil der Unterkiefer das Praemaxillare 
nach vorn itiberragt. Reizt man jetzt das Tier, etwas mit den 
Zahnen zu ergreifen, so stiilpt es das Praemaxillare nach vorn, 
bringt so die Zahne des Ober- und Unterkiefers iibereinander 
und greift zu (Abb. 334). Es ist also wahrscheinlich, dass der 


UBER DEN KIEFERMECHANISMUS DER KNOCHENFISCHE, 47 


ganze Musc. adductor mandibulae, auch 4,, zum Schliessen 
des Mundes verwendet wird; dabei zieht 4, aber das Praemaxil- 
lare nicht zuriick, sondern verstarkt die beim einfachen Offnen 
des Mundes erfolgte, geringe Ausstiilpung (Abb. 332), wodurch 
erreicht wird, dass dic Zahne des Ober- und Unterkiefers, die 
in der Ruhe weit voneinander entfernt liegen, zusammen- 
schlagen; dies ist fiir das Greifen der Beute natiirlich unerlasslich. 

Diese Ausstilpung wird erst aufgehoben, wenn der ganze 
Musc. adductor mandibulae erschlafit. Es gibt keine besonderen 
Muskeln oder dehnbaren Bander, die das Pracmecare zurtick- 
zichen, aber bei geschlossenem Mund treten Spannungen in den 
umgebenden Geweben auf, die es dem Maxillare und Prae- 
maxillare unméglich machen, die ausgestiilpte Lage ohne Hilfe 
von A, beizubehalten. 

Ausser dem Musc. adductor mandibulae spielt, wie schon 
erwahnt, auch der allerdings schwach entwickelte Musculus 
levator hyomandibularis beim Schliessen des Mundes eine Rolle. 
Weiterhin besteht ein Muskel, der den Schultergtirtel wieder 
in die Ruhehaltung zuriickzieht (Abb. 310, 2) 

Uber die Atmungsbewegungen von Lophius machte ich die 
folgenden Beobachtungen. In der Ruhehaltung ist der Mund 
immer geéffnet, weil das Praemaxillare nicht ausgestiilpt ist 
(Abb. 29). Daher spielt die Valvula buccalis (B, Abb. 29) eine 
wichtige Rolle, denn sie muss bei jedem Ausatmen den Mund- 
spalt verschliessen (Vergl. Abb. 11) .Atmungsbewegungen der 
Kiefer oder des Hyale habe ich nicht beobachtet, auch nicht 
wenn das Tier sich anstrengte. Immer war nur der gewaltig 
entwickelte Branchiostegalapparat in Bewegung. 


CALLIONYMUS LYRA L. (Abb. 35). 


Dem Unterkiefer steht das Praemaxillare gegeniiber. Maxillare 
und Praemaxillare sind laterad (bei La, Abb. 35) innig mit dem 
Processus coronoideus des Unterkiefers verbunden. Wenn der 
Unterkiefe: gesenkt wird, so dreht sich der Proc. coron. nach 
vorn, dabei wird das Maxillare einfach mitgefiihrt, und gleitet 
dann an der Innenseite des Praeorbitale (Orb.) entlang. Auch 
das Praemaxillare wird nach vorn geschoben, hierbei werden 
die zusammengefiigten medianen Fortsatze, die bis zwischen 
den Augen auf dem Neurocranium liegen, zu einer rostraden 
Bewegung gezwungen. Dieser mediane Stiel der Praemaxillaria 
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ist etwas kreisformig nach unten gebogen, und die Hille, aus der 
‘ er hervortritt, zwingt ihn, einen Kreisbogen rostrad und ventrad 
zu beschreiben. Das Resultat ist, dass die Mundéffnung dem 
Boden zugewendet wird. Das 
Maxillare dreht sich nicht um 
die Langsachse, es umfasst den 
medianen Stiel der Praemaxil-_ 
laria mit einer Gabel; diese 
zwei Gabeln der Maxillaria 
spielen beim Ausstiilpen der 
Praemaxillaria keine Rolle, 
sondern bilden nur einen Ring, 
durch den der mediane Stiel 
der Praemaxillaria nach vorn 
gleiten kann. Beim Schliessen 
des Mundes wird der Processus 
Abb. 35. Callionymus bra L., (a2) mit coronoideus des Unterkiefers 
geschlossenem, (6) mit gedfinetem -gehoben, das Maxillare dreht 
Mund. Of, = Ovbiale Die the “Sieh zurttck, und der mediane 
: Stiel des Oberkiefers wird wie- 
der in seine Hille zuriickgefthrt. Die oberflachliche Schicht 
A, des Musculus adductor mandibulae, der das Schliessen be- 
wirkt, inseriert rostrad am Unterkiefer und am Maxillare. Die 
tieferen Schichten verlaufen nur zum Unterkiefer. Die Nahrung 
von Callionymus besteht aus kleineren Bodentieren (Mollusken, 
Crustaceen), die beim systematischen Absuchen des Bodens 
aufgefunden werden (STEVEN, 1930). Der Mund zeigt cine ge- 
wisse Ahnlichkeit mit dem Saugrohr des Karpfens und anderen, 
im Schlamm wiihlenden Fischen. 


RHOMBUS MAXIMUS L. (Abb. 36-37). 


Rhombus gehért zu den Plattfischen, deren Mund fast voll- 
kommen symmetrisch ist. Eine genaue Beschreibung des Kopf- 
skelettes findet man bei TRaguarr (1865). Dort werden einige 
geringe Abweichungen von der Kiefersymmetrie festgestellt; das 
linke Praemanillare ist etwas langer, stirker gebogen und tragt 
etwas mehr Zahne als das rechte; dagegen ist das Dentale ge- 
rade an der rechten Seite schwerer, ebenso der mediane Kopf 
des Manillare. Die Kieferbewegungen werden jedoch von 
TRAQUAIR nicht besprochen. 


Y 
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Vergleicht man die Abb. 36 6 und ¢ miteinander, so zeigt 
sich die Uber einstimmung zwischen links und rechts auch beim 
Offnen des Mundes. 

Nur die Musc. adductores mandibulae sind stark verschieden 
ausgebildet, auf der Blindseite findet sich ja auch viel mehr 


ga 


Abb. 36. Rhombus maximus 
L. (a, 6) Augenseite mit 
geschlossenem und _ gedff- 
netem Mund, (c) Blindseite 
mit gedffnetem Mund. Be- 
zeichnungen wie in Abb. 1. 


Platz als auf der Augenseite. — Zuerst méchte ich diese letzt- 
genannte Seite behandeln. (Abb. 36 a—d). 

Beim Senken des Unterkiefers zieht hier wieder ein Ligamen- 
tum maxillo-mandibulare posterius (Z) das Maxillare rostrad, 
dreht es dabei etwas um die Langsachse und stiilpt das Prae- 
maxillare aus. Es inseriert an einem Tuberculum, das hinten auf 
dem medianen Teil des Maxillare sitzt; seine Wirkung erinnert 
an die, welche wir bei Gadus (S. 37) fanden. Wie dort, wird 


4 
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hier das Ligament auch beim Schliessen des Mundes zum Zu- 
riickziehen von Maxillare und Unterkiefer benutzt. Die oberen 
Sehnenfasern der oberflachlichen Muskelschicht 4, heften sich 
an dieses Ligament (Abb. 36 4, 7). Die unteren Fasern (s) sind 
nicht mit ZL verbunden, sondern verlau- 
fen unter ihm zum Unterkiefer und 
heben diesen direkt, was die mit L 
verbundenen Fasern indirekt tun. 

An der Blindseite (Abb. 36 c) ist die 
Sachlage etwas anders. Auch hier hat 
Med A, mit Hilfe von Sehnenfasern {r) Be- 
ziehungenzu Z undzum Unterkiefer(s). 
Ausserdem besteht noch ein Sehnen- 
biindel (g), das direkt oben an der 
Innenseite des Maxillare inseriert, und 
dies beim Schliessen des Mundes zuriick- 
dreht (vorallem um die Langsachse!) 

s Vorstil er Praemanillaria 
ee ee Bee Ofnen ae kee “erfolet bei 
L. Dorsale Ansicht des : PS otte e ; ce 
Maxillarapparats, (2) in ‘thombus im Wesentlichen auf die in 
der Ruhelage, (4) mit aus- Abb. g dargestellten Weise. 
gesttilptem Praemaxillare. Die medianen Fortsatze der Prae- 
nsec ie ee ha maxillaria mit dem Rostrale gleiten bei 
Ka = Kamm des Meseth- ¢imem ventraden Zug iiber den schrag 
moid. Lom = Ligamentum ablaufenden Kamm des Mesethmoid 
palato-maxillare. Lpp = genau rostrad. Dieser Kamm zeigt hier 
Ligamentum palato-prae- namlich, wie bei Perca (in Gegensatz 
maxillare. Die ibrigen Be- : ; = 
zeichnungen wie Abbot,  2@ Pleuronectes, S. 54) genau nach vorn. 

: Diese ausstiilpende Bewegung verlauft 
aber bei Rhombus nicht ganz symmetrisch. Das Praemaxillare 
riickt beim Vorstiilpen ein wenig nach rechts, es dreht sich dabei 
jedoch nicht, sondern bleibt rostrad gerichtet. Wenn man den 
Apparat freiprepariert und von oben betrachtet (Abb. 37), 
ergibt sich, das die geringe seitliche Bewegung auf den Verhalt- 
nissen der Ligamente beruht, die die Bewegungen der Maxillaria 
und Praemaxillaria beschrainken. Wenn sich die mit dem Rostrale 
fest verbundenen Medianfortsatze der Praemaxillaria beim Aus- 
stiilpen nach vorn schieben, miissen sie zwangslaufig nach rechts 
abweichen, da das hier einseitig entwickelte, undehnbare Liga- 
mentum palato-praemaxillare (Lpp, Abb. 37) einen seitlichen 
Zug auf sie ausiibt. 
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Hierbei bleibt das linke Manillare ungefahr auf seinem Platz, 
das rechte kann etwas seitlich ausw cichen, weil das Ligamentum 
palato-maxillare (Lpm, Abb. 37) hier linger, diinner ‘and dehn- 
barer ist als links. Die tbrigen Ligamente sind schwach ent- 
wickelt. 

Es ist auffallend, dass diese geringe Bewegung des Maxillar- 
Apparates nach rechts, eine vollstandige Symmetrie der Kiefer 
herstellt. 

Das Praemaxillare befindet sich in der Ruhelage namlich 
nicht ganz in der Medianebene (fed, Abb. 37), sondern weicht 
etwas nach links ab. Beim Offnen des Mundes wird hier also 
eine Asymmetrie durch asymmetrische Verhiltnisse berichtigt! 
Daraus ergibt sich, dass bei Rhombus eine sehr starke Neigung 
besteht um die Kiefersymmetrie zu erhalten. Dies hat seine bio- 
logische Bedeutung. 

Die Nahrung von Rhombus besteht ausschliesslich aus Fischen, 
er ist der schlimmste Rauber unter den Heterosomata. Ein Raub- 
fisch, der sich auf eine schnellschwimmende Beute stiirzt, braucht 
eine Mund6finung, die genau nach vorn gerichtet ist. Fiir den 
Friedfisch Pleuronectes z.B. ist es dagegen wertvoll, dass die Mund- 
bewegung stark asymmetrisch ist und die Munddéffnung dadurch 
dem Boden zugewendet wird; zum Greifen freischwimmender 
Fische eignet sich dieser Zustand natiirlich weiniger. 


PLEURONECTES PLATESSA L. (Abb. 38-40). 


In Gegensatz zu Rhombus sind bei dieser Art auch die Kiefer 
stark asymmetrisch. Das zeigt sich aber erst richtig, wenn der 
Mund gedffnet ist, denn in geschlossenem Zustande liegen die 
Mundteile links und rechts etwa gleich (Abb. 40a), wenn auch 
in Form und Bezahnung Unterschiede bestehen. Aber sobald 
sich der Unterkiefer senkt, geht der Maxillarapparat nach der 
Blindseite heriiber und die Mundoffnung wird stark seitlich 
nach links gerichtet (Abb. 40d) .Hieran beteiligt sich nicht nur 
der Oberkiefer, sondern auch die Unterkieferspitze biegt nach 
links ab. Das scheint auf den ersten Blick sehr sonderbar, da 
wir bisher immer gefunden haben, dass der Unterkiefer sich nur 
auf und nieder bewegt; die Kiefergelenke lassen nur diese Be- 
wegung zu. Das wird dadurch bedingt, dass die Achse, um die 
sich der Unterkiefer dreht und die durch die beiden Kiefer- 
gelenke verlauft, normalerweise mit der Medianebene des 
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a 
Korpers einen rechten Winkel bildet. Dies ist jedoch bei Pleuro- 
-nectes keineswegs der Fall. Das linke Kiefergelenk lag bei einem 
Ex. von 25 cm Lange 22 mm von der Kieferspitze entfernt, das 
rechte Kiefergelenk dagegen nur 19 mm. Die Kieferachse steht 
also schrag (Abb. 40, g-¢’), aber sie verlauft nicht nur schrag 
nach hinten, sondern auch nach unten, denn das linke Kiefergelenk 
liegt etwa 3 mm weiter dorsad als das rechte. Daher muss die 
Unterkieferspitze beim Senken aus der Medianebene abweichen 
und nach links heriibergehen. So erklart sich die asymmetrische 
Bewegung des Unterkiefers. Wie ist nun aber die Sachlage am 
Oberkiefer? Beim Senken des Unterkiefers wird auch hier durch 


Abb. 38. Pleuronectes platessa L. Blindseite, (a) bei ge- 

schlossenem, (b) bei geéffnetem Munde. Lom = Liga- 

mentum palato-maxillare. Die wbrigen Bezeichnungen 
wie in Abb. 1. 


ein Ligamentum maxillo-mandibulare posterius (L, Abb, 38-40) 
ein Zug auf die Maxillaria ausgeiibt. Betrachten wir erst die 
linke, die Blindseite (Abb. 38). 

L inseriert an einem Tuberculum hinten auf dem Maxillare. 
Senkt sich der Unterkiefer, so wird das Maxillare stark rostrad 
gedreht und ventrad gezogen. Hieraus ergeben sich folgende 
Resultate (Abb. 40 a—b): 

t. Das Praemaxillare wird schrag nach links ausgestiilpt, 
weil das Rostrale mit den medianen Fortsatzen des Praemaxil- 
lare, niedergedriickt vom Maxillare, iiber den schrag nach links 
verlaufenden Kamm des Mesethmoid nach vorn und links gleitet 
(in der gleichen Weise, die in Abb. g fiir Perca dargestellt ist, da 
aber ohne Abweichung nach links). 

2. Das linke Ligamentum maxillo-mandibulare posterius 
(L, Abb. 40) zieht den ganzen Maxillarapparat nach links. 
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Dieser letzte Vorgang lasst vermuten, dass an der rechten Seite 
kein Lig. maxillo-mandibulare posterius vorhanden ist, weil dies 
ja ein Abgleiten nach links verhindert. Trotzdem besteht auch 
rechts ein solches Ligament (L’, Abb. 40); beim Messen zeigt 
sich aber, dass es infolge seiner geringeren Entfernung vom 
Kiefergelenk beim Senken des Unterkiefers lange nicht so stark 
gespannt wird wie das der linken Seite. 

Seine Wirkung ist daher gering, es zieht nur den Kopf des 
Maxillare am Palatinum entlang nach unten, verhindert aber 
nicht, dass das Maxillare gleichzeitig nach links abgleitet. Auch 
das rechte, sehr 
lange Lig. maxil- 
lo-mandibulare 

anterius (La, 

Abu. $98) ver eee 
hindert dieses @-r 
Abgleiten nicht. 

Abgesehen von 

der Asymmetrie 

der zwei Liga- a 


menta maxillo- 
Abb. 39. Pleuronectes platessa L. Augenseite, (a) bei 


mandibularia geschlossenem, (6) bei geéffmetem Mund. Bezeichnun- 
posteriora ist das gen wie in Abb. 1. 


Abgleiten = der 

Praemaxillaria nach links bedingt durch die Richtung, i in der 
ein Ausstiilpen der Praemaxillaria iberhaupt nur mdglich ist; 
wie schon erwahnt, ist der Kamm des Mesethmoid, auf dem das 
Rostrale mit den an ihm befestigten medianen Fortsatzen der 
Praemaxillaria entlang gleitet, nach links gebogen (Aa, Abb. 40, 
vergl. Rhombus, Abb. 37). Das Ergebnis ist- also, dass der ge- 
Offmete Mund einer Pleuronectes, deren Blindseite nach unten 
gewendet ist, automatisch auf den Boden gestiilpt wird. Dies ist 
fiir das Genus, das sich vorwiegend von niederen Bodentieren 
ernahrt, sehr wichtig. Bei Solea (S. 58) werde ich die Jagd- 
weise ausfiihrlicher besprechen. 

Beim Schliessen des Mundes werden die Maxillaria links und 
rechts zuriickgezogen durch eine Sehne des oberflachlichen 
Teiles des Musculus adductor mandibulae (A,), dessen tiefere 
Teile den Unterkiefer heben. 

CoLE und JoHNsTONE (1901) bestreiten das Bestehen einer 
Verbindung zwischen dem Musculus adductor mandibulae und 
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Maxillare an der Augenseite von Pleuronectes; sie geben an, nur 
_ an der Blindseite reiche eine Sehne des A, zum Mazxillare hinauf. 
Ich glaube aber deutlich zu sehen, dass ein Sehnenbiindel von 
A, rechts, zwar dicht am Unterkiefer entlang lauft, sich dort 
aber nicht anheftet, son- 
dern am Maxillare inse- 
riert (A,t, Abb. 394). Beim 
Schhessen des Mundes 
wird der Unterkiefer ge- 
hoben; er schiebt dabei 
auch die Oberkiefer in 
der Ruhelage zuriick, in 
Zusammenarbeit also mit 
den zu den Maxillaria 
verlaufenden Sehnen des 
A,. Auch die beim Offnen 
des Mundes gedehnten 
Bander, Ligamentum 
palato-maxillare, Lig. 
maxillo-ethmoidale und 
Lig. palato-praemaxillare 
(Lpm, Lme, Lpp, Abb. 40) 
ziehen Maxillare und 
Ka Praemaxillare in die 
Ruhestellung zuriick. 
Cote und JOHNSTONE 


Pm M foe 


Abb. 40. Pleuronectes platessa L. Dorsale eeben auch eine Beschrei- 
Ansicht des Maxillarapparates, (a) bei ge- a od Wirkuns a 

schlossenem, (6) bei gedffmetem Munde. ee = oe en, ets 
L, L’ = Ligamentum maxillo-mandibulare Niefermechanismus von 
posterius, links und rechts. Loe = Ligamen- Pleuronectes. Sie sagen 


tum praemaxillo-ethmoidale. Lpp = Liga- (richtig), die asymmetri- 
mentum palato-praemaxillare. Lme = Liga- sche Bewegung beim 
mentum maxillo-ethmoidale. A@ = Kamm M doe gl: B, 

des Mescthmoid. g-g’ = Kiefergelenke, -undofinen werde vom 


Die tibrigen Bezeichnungen wie Abb. 1. linken Lig. manxillo-man- 
dibulare posterius  ver- 
ursacht. L wird folgendermassen beschrieben: ,,A stout tendon 
arising in connection with the M. add. mandibulae, and the 
action of with tends to draw the jaws towards the eyeless side. 
This .. . tendon (is) not conspicious on the ocular side’. 
Core und Jonnsronr verwechseln das Ligamentum offenbar 
mit der Sehne von 4,! Wie die ,,action” des Ligamentum zu- 


- 
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stande kommt, wird nicht naher gesagt, doch bekommt man den 
Eindruck, dass die Verfasser der Meinung sind, sie werde durch 
die Partie 4, des Musc. adductor mandibulae verursacht. Dies 
ist bestimmt unrichtig. 4, zicht die Kiefer zuriick und hat gerade 
bei Pleuronectes keinerlei Beziehungen zum Ligamentum maxillo- 
mandibulare posterius. Das Verhaltnis zwischen ZL und dem 
Unterkiefer, sowie den Antagonismus zwischen dem Ligament 
und dem zum Maxillare ziehenden Sehnenbiindel von 44,, 
haben Core und JouNsrone nicht erkannt. Daher ist ihre 
Beschreibung des Mechanismus unvollstandig geblieben. 

Eine Beschreibung seiner Wirkung finden wir auch bei JorDAN 
(1918); diese ist richtig, aber sehr kurz und nicht volistandig (wie 
dort auch angegeben wird). 


SOLEA VULGARIS QUENSEL (Abb. 41-44). 


Obgleich auch Solea wie Pleuronectes und Rhombus zur Gruppe 
der Heterosomata gehort, bestehen zwischen dieser Gattung und 
_den ubrigen Plattfischen wichtige anatomische Unterschiede. 

Auch die Kiefer und ihre Wirkung sind nur schwer mit den 
Verhaltnissen zu vergleichen, die wir bei Rhombus oder Pleuro- 
nectes finden. Bei Solea besteht eine starker ausgepragte Asymme- 
trie, die ausserdem in ganz anderer Weise zum Ausdruck kommt, 
als bei den anderen Gattungen. 

Wir kénnen den Mund von Solea am besten durch die Fest- 
stellung kennzeichnen, dass die rechte und die linke Halfte zwei 
Funktionen unter sich geteilt heben. Die Mundhalfte der Augen- 
seite dient der Atmung, wahrend die Blindseite im Dienst der 
Nakerungsaufnahme steht. Diese Differenzierung geht sogar so 
weit, dass die zwei Halften in ihren Bewegungen voneinander 
ziemlich unabhangig sind. Wenn man eine ruhig atmende Solea 
beobachtet, so stellt man sofort fest, dass sie, bei vollkommen 
geschlossener ,,blinder” Mundecke, den Mund mit Hilfe der 
Unterkieferhalfte der Augenseite seitlich 6ffmen und so Atem- 
wasser einlassen kann. Wir wollen zunachst sehen, wie dies 
moglich ist. In erster Linie stellen wir fest, dass die Verbindung 
zwischen den beiden Unterkieferhalften ligamentos ist und alle 
mdéglichen Bewegungen zulasst. Auch das Kiefergelenk ist sehr 
locker, die Unterkieferhalften konnen sich sogar ziemlich weit 
um ihre Langsachse drehen. Bei der ruhigen Atembewegung 
dreht sich die rechte Unterkieferhalfte tatsachlich um eine Achse, 
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die Kiefergelenk und Kieferspitze (Abb. 41) verbindet. Ihr 
-~Saum (s) bes egt sich nach oben (d.h. iiber die Ebene der Zeich- 
nung hinaus) — und lasst eine Offnung frei (Abb. 414). Diese 

Drehung Ww ird durch 
einen, vom Interopercu- 
lum aufdas Angulare(dAn) 
ausgeibten Zug verur- 
sacht. Dabei wird das 
Angulare nach _ hinten 
und nach unten (d.h. 
unter die Ebene der Zeich- 
nung) gezogen, denn das 
Interoperculum liegt er- 
heblich tiefer (weiter me- 


Abb. 41. Solea vulgaris Quensel. Augenseite, diad) als der Unterkie- 


(a) bei geschlossenem Munde, (4) beim fer. Beim Schliessen wird 


Einsaugen ji ee aca Bezeichnung Be techie. Unie 


halfte durch den Mus- 

culus adductor mandibulae in die Ruhelage zuriickgedreht. 
Das Maxillare und das mit ihm fast unbeweglich verbundene 
Praemaxillare (Abb. 42) folgenden Bewegungen des Unterkiefers. 
Die Schicht 4A, des Musc. adductor man- 
dibulae entsendet zwar eine Sehne zum 
Maxillare doch ist der Effekt gering. — 
Betrachten wir jetzt die linke, blinde Seite 
des Mundes. — Bewegen wir hier das Inter- 
operculum caudad, sowird die linke Mund- 
ecke riisselartig nach der Seite ausge- Abb. 42. Solea vulgaris 
stiilpt, wird also, wenn das Tier auf der eae Lage dex Peer 

; P : : er an der Augenseite. 
Blindseite hegt, senkrecht in den Boden __ Bezeichnungen wie 
gebohrt. An Hand der Abb. 44 lasst sich Abb, 1 
erlautern, wie diese Bewegung zustande 
kommt. Das Praemaxillare ist links sehr stark entwickelt, es 
wird nicht vom Maxillare ,,gesteuert’’, sondern unmittelbar vom 
Unterkiefer. Laterad (bei x, Abb. 44) ist es sehr fest mit dem stark 
entwickelten Processus coronoideus des Unterkiefers verbunden. 
An der Schnauzenspitze (7) kann das Praemaxillare nicht vor- 
gestiilpt werden, seine Verbindungen dort lassen nur Drehungen 
zu. Zieht nun das Interoperculum bei z in caudaler Richtung, so 
muss sich x eigentlich einfach nach vorn verschieben. Das ist 
aber unméglich, weil es vom Praemaxillare verhindert wird. 


“P., 


D 
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Der Verbindungspunkt zwischen Praemaxillare und Unter- 
kiefer, x, liegt bei Solea hinter der Verbindungslinie zwischen 
der Schnauzenspitze und dem Kiefergelenk (»-G) und kann 
daher unmdglich zwischen diesen beiden nach vorn treten. Das 
wirde ein Offnen des Mundes iiberhaupt un- 
méglich machen, wenn nicht der Punkt x nach 
oben (d.h. ber die Ebene der Zeichnung) aus- 
wiche. Dieses Ausweichen ist moéglich, weil sich 
die Unterkieferhaifte der Blindseite genau so wie 
rechts um eine Langsachse drehen kann, dabei 
wird x laterad bewegt, wahrend z vom Interoper- 
culum, das auch hier tiefer liegt, mediad und cau- 
dad gezogen wird. Ist der Punkt x seitlich aus- 
gestiilpt, so kann er sich auch nach vorn bewegen, Abb. 43. Solea 
und der ganze Unterkiefer wird normal gesenkt — 2ulgaris Quensel. 
(Abb. 446). Blindseite, bei 

Solea kann also den Mund nur éffmen, wenn i anoe cas me 
die blinde Mundecke zuvor ausgestiilpt wurde. Ober- und Un- 
Dieser Teil des Mundes hat auch den Hauptanteil terlippen. 
an der Nahrungsaufnahme, der ganze Unter- 
kiefer ist bis auf einen Fortsatz (g, Abb. 44) der ,,blinden” Halfte 
unbezahnt. Dieser Fortsatz bildet die Spitze des Riissels, der 
beim Offnen des Mundes ausgestiilpt wird, er stellt in physiolo- 
gischem Sinne die Unterkieferspitze dar. 

Das linke’ Praemaxillare, das ihm gegeniibersteht, {st gleich- 
falls stark bezahnt, wahrend 
das rechte sehr klein und 
zahnlos ist (Abb. 42). 

Das Maxillare der Blind- 
seite ist sehr schwach, zu 
ihm zieht kein Ligamentum 
maxillo-mandibulare poste- 
rius und keine Sehne des 
Abb. 44. Solea vulgaris Quensel. Die Musc.adductormandibulae. 
Lage der {Kiefer an der Blindseite, Es folgt nur den Bewegungen 
_ (a) bei geschlossenem, (d) bei geofinetem des Praemaxillare und stiitzt 

Munde. bezeichnungen wie Abb. 1. die Bindehaut, die beim 


Vorstiilpen des Riissels gespannt wird. 

Um die Bedeutung des eigenartigen Mundmechanismus bei 
Solea einigermassen zu begreifen, miissen wir die Lebensweise 
des Tieres in unsere Betrachtung einbeziehen. In der Arbeit von 
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SreveN (1930) finden wir die folgenden Einzelheiten. Die 
Nahrung besteht aus Bodentieren (Polychaeten, Mollusken, z.B.), 
und wird hauptsachlich nachts gesucht. Die Augen werden zum 
Absuchen des Bodens nichts benutzt, sie sind auch wenig be- 
weglich. Wahrend der Nahrungssuche driickt das Tier die Blind- 
seite des Kopfes, die Tastorgane tragt, auf den Boden. Dabei 
wiirde die. ,,blinde’’ Mundecke, wenn sie sich an den Atmungs- © 
bewegungen beteiligte, nur Schlamm einsaugen — die erwahnte 
Differenzierung der Kiefer hat hier also eine spezielle Bedeutung! 

Die ,,blinde’’ Mundecke ist jedoch auf die Aufnahme von 
Nahrung aus dem Schlamm eingestellt, und wird dabei riissel- 
artig in den Boden gestiilpt. 

Vergleichen wir jetzt Solea mit Pleuronectes, der dieselbe Nah- 
rung jagt, so konnte man bei oberflachlicher Beurteilung viel- 
leicht zu der Auffassung neigen, Solea stelle eine héhere Anpas- 
sungsform dar, da bei Pleuronectes eine so weitgehende Differen- 
zierung fehlt. Aus den verschiedenen Jagdarten ergibt sich jedoch, 
dass beide Formen nicht einfach verglichen werden kénnen. Wie 
auch STEWEN sagt, erhebt Pleuronectes den vorderen Kérperteil 
bei der Jagd vom Boden und richtet die Schnauzenspitze dann 
wieder etwas nach unten. Mit den Augen wird der Boden ab- 
gesucht (Pleuronectes ist auch kein Nachttier, wie Solea). Die 
Augen sind sehr beweglich und erheben sich wie drehbare 
Panzertiirme tiber den Korper des Fisches. Der Mund ruht also 
bei der Nahrungssuche nicht auf dem Boden, eine Beschrankung 
Lg3 Atmung auf die Augenseite hatte hier also keinen Zeke, 

3e1 der Nahrungsaufnahme wird der Kopf schrag nach unten 
gedreht und der Mund durch die beschriebenen, asymmetri- 
schen Bewegungen ganz auf den Boden gestiilpt. 

Beide, sowohl Solea als auch Pleuronectes stellen nicht ver- 
schiedene Stufen einer mehr und mehr vollkomneten Reihe dar, 
sondern sind jede an ihre eigene Jagdweise gleichmissig voll 
kommen angepasst; das gleiche gilt von Rhombus, der, wie wir 
schon sahen, als Raubfisch keinen asy mmetrischen Mund ge- 
brauchen kann. 


ZEUS FABER L. (Abb. 45--47). 


Diese Art ist wohl das Klassische Beispiel eines Fisches mit vor- 
sttilpbarem Mund. Es ist mir jedoch nicht gelungen, im Schrift- 
tum eine gute Beschreibung der Kiefermechanik zu finden. Die 
Kiefer von Zeus werden ver haltnismassig nicht weiter nach vorn 


¥ 
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gestiilpt als bei vielen anderen Fischen; da,jedoch der Kopf etwa 
ein Drittel des Koérpers einnimmt, und die Mundéffnung sehr 
gross ist, fallt die Erscheinung hier besonders auf. Das Maxillare 


Abb. 45. <eus faber L. (a) mit fast geschlossenem, (5) mit gedffnetem 
Mund. Bezeichnungen wie Abb. 1. 


wird beim Mundo6ffnen von 
einem Knorpelwulst des 
Processus coronoideus (x, 
Abb. 450) rostrad verscho- 
ben, und vom Ligamentum 
maxillo-mandibulare _ pos- 
terius (L) in der bekannten 
Weise rostrad — gedreht. 
Gleichzeitig wird auch das 
Praemaxillare ausgestiilpt. 
‘Dass es bei diesem Vorgang 
nicht einfach vom lateralen 
Teil des Maxillare nach vorn 
getragen wird (wie bei Cal- 
lionymus, S. 47), ersehen 
wir schon aus der Jatsache, 
dass das Praemaxillare bei 
gedfinetem .Mund_laterad 
nicht anf dem Maxillare 
ruht, sondern weiter nach 
vorn ragt (Abb. 456 bei»). 

Die Ausstiilpung des Prae- 
maxillare erfolgt durch den 


Druck der Mazxillaria auf ' 


Abb. 46. Zeus faber L. Dorsale Ansicht 
des Maxillarapparates, (a) in der Ruhe- 
lage, (6) mit ausgestiilptem Praemaxil- 
lare. Bezeichnungen wie Abb. 1. 
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die zusammen kegelférmigen medianen Fortsatze der Praemaxil- 
laria. Dieser Kegel ist teilweise von Knorpel umhiullt (Abb. 46) 
und tragt an der Unterseite eine Langsrinne, die aufeinen Kamm 
des Mesethmoid passt (Abb. 47) ; dieser gestattet nur ein rostrades, 
bzw. caudades Gleiten. Beim Offnen des Mundes werden die 
Mazxillaria laterad stark gehoben (zusammen mit dem ganzen 

; ,»,Buccal-Komplex’’) Sie drehen - 
sich dabei um die Palatina 
(Abb .47), ihre medialen Teile 
driicken also nach unten und 
zwingen den ,,Kegel” der Prae- 
maxillaria zu einer rostraden 
Abb. 47. Zeus faber L. Schematischer Verschiebung, stiilpen also die 
Transversalschnitt durch den Maxil- Praemaxillaria aus. (Abb. 46 
larapparat, vor (——) und nach gh, Abb. 456). Dabei lauft 
op tens Seestuipes der’ Pre" Gee Easteats 9 (Ab ee 


maxillaria. Wenn die Maxillaria (Af) i 2s LES < 
gehoben werden, dricken ihre me- Maxillare, der eine kleine Rin- 


diad der Palatina liegenden Teile ne aufweist, am Fliigel z des 
den Kegel der Praemaxillaria (Abb. Praemaxillare entlang, und 
46) rostrad. Ka = Kamm des Meseth- tragt das Praemaxillare ganz, 


moid. Lm = Ligamentum maxillare : : 
Sit Senile: : wenn dies so weit nach vorn 
(vergl. Abb. 6). Die tibrigen Bezeich- enn dies so t 


nungert wie Abb. gedriickt ist, dass es nicht mehr 
auf dem Kamm des Meseth- 
moid ruht. In dieser Haltung bilden die Kiefer eine gewaltige 
Reuse (Abb. 456). Wie diese genau benutzt wird, ist mir nicht 
bekannt, doch scheint es mir wahrscheinlich, dass die grosse 
Saugkraft des Mundes bei der Jagd auf die ziemlich grossen 
Heringe, die ich im Magen von Zeus fand, eine Rolle spielt. 
Vielleicht ersetzt diese einen Mangel an Schnelligkeit, die Volu- 
menzunahme der Mundhohle beim Offnen ist sehr erheblich. 
Dass ihm die Fische ins ,,aufgesperrte Maul” schwimmen wie 
THILO (1920) angibt, scheint mir sehr fraglich, wie auch die 
Rolle der ,,Sperrvorrichtungen”, die dieser Autor beschreibt. 
Die tieferen Schichten des Musculus adductor mandibulae 
schliessen den Mund durch Heben des Unterkiefers, wahrend 
seine oberflachliche Schicht 4A, durch ihre, am Ligamentum 
maxillomandibulare inserierten Sehnenfasern das Maxillare 
zuriickzieht. Hierbei wird auch das Praemaxillare zuriick- 
bewegt, es wird hauptsichlich vom Unterkiefer in seine Hille 
zurtickgedriickt. 
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EPIBULUS INSIDIATOR CUV. VAL. (Abb. 48—49). 


Bei diesem Fisch hat die Ausstiilpbarkeit der Kiefer eine sehr 
hohe Stufe erreicht; hier wird nicht nur das Praemaxillare, 
sondern auch der ganze Unterkiefer beim Offnen des Mundes 
ausgestiilpt. DetsMAN (1925) verdanken wir eine Beschreibung 
der Kiefer von Epibulus; in seiner Arbeit wird gezeigt, wie durch 
die Beweglichkeit des Quadratum das Kiefergelenk nach vorn 
gefihrt werden kann. Wie diese Bewegung jedoch beim Offnen 
des Mundes zustande kommt und welche Wirkung die Kiefer- 
muskulatur auf diesen Mechanismus ausiibt, sagt DELSMAN nicht. 
Dr. J. VeRwey stellte mir ein in Alkohol konserviertes Stiick 


Abb. 48. Epibulus insidiator Cuv. Val. (a) mit geschlossenem, (5) mit gedffnetem Munde. 
Q = Quadratum. St = Stylhyale. Die tibrigen Bezeichnungen wie in Abb. 1. 


aus seinem bei Batavia gesammelten Material zur Verfiigung. 
In der Bucht von Batavia lebt die Art, wenig allgemein, zwischen 
Korallenriffen. 

Die Schwierigkeit, dass ein solches Alkoholpraparat ganz er- 
starrt ist, wurde dadurch tiberwunden, dass der Fisch monate- 
lang in Wasser, und danach in Glycerin aufgeweicht wurde. 
Schliesslich wurde das Exemplar auf diese Weise wieder so 
beweglich, dass ein Einblick in die Wirkung des Mechanismus 
mdoglich war. Es ergab sich, dass auch in diesem Falle eine cau- 
dade Bewegung des Hyale das Vorstiilpen der Kiefer hervorruft. 
Das Hyomandibulare ist sehr kurz und der hintere Teil des 
Hyale (Abb. 49) liegt héher als der Vorderteil. Das Stylhyale 
(S¢) ist beweglich zwischen Hyale und Hyomandibulare einge- 
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figt. Aus der Lage von Stylhyale und Hyale geht hervor, dass 
ihr Verbindungspunkt x sich nach oben bewegen muss, wenn 
der Musc. sterno-hyoideus kontrahiert und den Vorderteil des 
Hyale caudad zieht. Bei x ist auch das Interoperculum mit dem 
Stylhyale verbunden, es wird also mit nach oben gezogen. Bei_»y 
ist es am Operculum befestigt, dieser Punkt kann also nicht mit 
gehoben werden; daraus ergibt sich, dass Punkt z des Intero- 
perculum stark gehoben wird und das Knochenstiick eine hori- 
zontale Lage bekommt, wahrend das Operculum etwas nach 
hinten gedriickt wird (Abb. 48 
a—b). Der Punkt z des Interoper- 
culum ist jedoch durch ein 
Ligamentum operculo-mandi- 
bulare (Lmo) mit dem Angulus 
mandibulae (dn, Abb. 48a) 
verbunden. Dieser wird also 
ebenfalls stark nach oben an- 
gezogen, wobei sich das Qua- 
dratum nach vorn dreht, der 
Unterkiefer sich senkt und weit 
nach -vorn geschoben wird 
(Abb. 48 a-5). Maxillare und 
Praemaxillare werden dabei 
Hyale und Interoperculum, von me- _. ; “aig ees Bo tis 
dian gesehen. Die Pfeile geben an, in scape! U niericter cbr rE 
welcher Richtung und in welchem geftthrt. Das Maxillare ist durch 
Maasse einige Punkte des Apparates einen Lig. maxillo-mandibu- 
beim Offnen des Mundes verschoben lare (La) mit dem Unterkiefer 
ee Ge verbunden, es dreht sich beim 
Die ubrigen Bezeichnungen wie in Offnen des Mundes gegen das 
Abas. 5: Palaunum nach vorn. Das 
Praemaxillare ist bei r mit dem 
Unterkiefer verbunden; beim Ausstiilpen desselben wird das 
ganze Praemaxillare mitgefitihrt, wahrend sein sehr langer 
medianer Vortsatz, der in der Ruhelage auf dem Neurocranium 
liegt, hervortritt. Dieser mediane Fortsatz wird von zwei Gabeln 
der Manxillaria umfasst. 

Der Mund wird geschlossen durch Kontraktion des Musculus 
adductor mandibulae (Abb. 48a, 4,), der eine kurze Sehne zum 
Maxillare und eine langere zum Unterkiefer entsendet. Der von 
diesen Sehnen ausgeiibte Zug faltet den Apparat wieder in die 
Ruhestellung zusammen, auch das Praemaxillare wird zuriick- 


Abb. 49. Epibulus insidiator Cuv. Val. 
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gesunrt durch einen Druck, den der Unterkiefer bei r darauf 


-~. \ ERWEy teilte mir mit, dass sich Epibulus im Aquarium 


Ges Laboratorium voor onderzoek der zee” in Batavia von. 
‘feo  senahrt, die durch blitzschnelles Ausstiilpen des Mundes 
celmren werden. Fir das Greifen kleinerer Beute ist dieser 
\fomc anscheinend ein ideales Instrument. Er reicht beim Vor- 
STEN sehr weit nach vorn und kann sicher auch eine erheb- 
7 ety So 


ficts Saugung entwickeln. 


PSELCDOSCARUS FORSTENI BLEEKER. (Abb. 50). 


Drzs entersuchte Ex. stammt aus dem 6stlichen Teil der Java- 
see. Or. J. VeRwey, der es mir zur Verfiigung stellte, teilte mir 
cigemces uber die Ernahrungsweise der Pseudoscariden mit: 
,Oe csdngem Wasserstand sieht man grosse Trupps auf den 


fast oc xenhegenden Korallenbanken ihre Nahrung suchen. Die 
Schwinze ragen aus dem Wasser heraus, die Tiere stehen ver- 
tikz_ suf dem Kopf und kratzen die Algen vom Korallenkalk. 
Das =sschieht derartig griindlich, dass im Kalk ganze Rippel- 
marsken entstehen; nett zeigt cick bei Untersuchung dieser 
Fische, dass im Magen oft Kalkfragmente gefunden w ertedt Es 
ist michi an sseeschlossen, dass gréssere Arten sich tatsachlich von 
Wwacntsenden K arallenieilen moan” . — Entsprechend dieser 
harten Arbeit ist der Kiefermechanismus auf eine, im Vergleich 
zu anderen Fischen stark vergrésserte Beisskraft eingestellt. 
ADD. 505 zeigt Form und Lage der beteiligten Elemente. Der 


Uncersicfer zerfallt bei den Pieadecanden ‘Hekaundicte in ZWei 
Tezie, das Articulare (Art) und das Dentale (D) die bei x mit 
einancer gelenken. Das Dentale bildet auch (bei y; ein Gelenk 
mit Cem ee Das Maxillare ist oben bew eglich, aber sehr 
fest mit dem Palatinum verbunden; es bildet einen Napf, i in den 
as Palatinum genau hineinpasst. Has Praemaxillare lhegt dem 
axiliare fest an und folgt seinen Bewegungen. Der Mund wird 
folgencermassen gedfinet: 

Da: nteroperculum zieht mit Hilfe des Ligamentum mandi- 
bulo-onerculare den Punkt An zuriick. Das Articulare dreht sich 
dann im Kieiecunienk (G), d.h., x bewegt sich nach vorn. Auch py 
wird nach vorn gefiihrt, das Maxillare dreht und hebt die Ober- 
kieferspitze (das Praemaxillare). Zugleich senkt sich die Spitze 
des Dentale (Abb. 50 a-b). 


4 2, 
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Jetzt ist der Schnabel ge6ffnet. Das Schliessen wird vom Mus- - 
-culus adductor mandibulae verursacht. Der Hauptteil ‘dieses 
Muskels, die grosse oberflachliche Partie, die vielleicht mit den 
Schichten A, und A, von VETTER zu vergleichen ist, heftet sich 
beiy ans Dentale, teilweise aber auch ans Maxillare. Eine kleine, 
tiefe Schicht (vielleicht vergleichbar mit A, von VETTER) verlauft 
mehr vertikal zum Artikulare (Abb. 504). Ein zwischen dem 
Auge und dem Maxillare liegender kleiner Muskelteil (A,) ver- 
lauft nur zum Maxillare. 

Um die Kraft zu beurteilen, womit der Hauptteil des Musc. 


Abb. 50. Pseudoscarus Forsteni Bleeker. (a) bei halb, (5) bei weit ge6ffnetem Munde. 
Bezeichnungen wie Abb. 1. 


adductor mandibulae die Kiefer schliesst, zichen wir erst die 
bei ,,normalen” Fischen gefundenen Verhaltnisse zum Vergleich 
heran. Bei Esox (Abb. 28) z.B. ist die Kraft, die die Unterkiefer- 
spitze beim Schliessen ausiibt, etwa 3-mal kleiner als die ur- 
spriingliche Kraft, mit der der Musculus adductor mandibulae 
auf den Unterkiefer bei a einwirkt, denn der Hebelarm g-c ist 
etwa 3-mal linger als der Hebelarm g-a. Die Unterkieferspitze 
legt beim Schliessen des Mundes einen Weg zuriick, der 3-mal 
linger ist als den Weg der Insertionsstelle des Musculus adductor 
mandibulae. Mit anderen Worten: an zwei Punkten eines Hebel- 
armes sind die Produkte von Kraft und zuriickgelegtem Weg 
gleich, 

Wenn wir bei Pseudoscarus untersuchen, in welchem Verhaltnis 
die Kraft, mit der der Muskel den Punkt » caudad zieht, und die 
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Kraft, mit der die Kieferspitzen aufeinander kneifen, zucinander 
stehen, so brauchen wir a, dem Prinziys. von d’ALEMBERT) nur 
die zuriickgelegten Wege miteinander zu vergleichen. Es zeigt 
sich dabei, das aes Weg von 9 (Insertionsstelle vom Muskel) eins 
Schliessen des hfnties ungefahr ubereinstimmt mit dem W eg, 
der inzwischen von der gehobenen Unterkieferspitze zuriick- 
gelegt ist, sowie mit der Strecke, um welche sich die Spitze des 
Praemaxillare senkt. Also sind auch die Krafte, womit sich die 
Schnabelspitzen einander nahern, zusammen ebenso gross, 
wie die Kraft, womit der Muskel den Punkt » caudad zicht. 
Pseudoscarus sehlies st also seine Kiefer verhaltnissmassig 3-mal 
kraftiger als Esox. Die Kiefer bilden eine Zange, die mit der 
gleichen Kraft geschlossen wird, die auftreten wiirde, wenn der 
Musculus adductor mandibulae die Schnabelspitzen unmittelbar 
miteinander verbande. _ 

Ein solches Ergebniss ist bei der normalen Kicferform uner- 
reichbar; sogar Anarrhichas (S. 40), der auch auf grosse Beisskraft 
spezialisiert ist, bleibt verhaltnismassig weit hinter Pseudoscarus 
zuriick. 

Nur das doppelte Kicfergelenk von Pseudoscarus ist sozusagen 
der technische Kunstgriff, der eine vollkommene Ausnutzung der 
Kraft des Musculus adductor mandibulae erméglicht. 


ZUSAMMENFASSUNG UND ALLGEMEINE BETRACHTUNGEN. 


Uberblicken wir nun das untersuchte Material und fragen 
uns, welchen Wert die gefundenen Tatsachen vom allgemein 
zoologischen Gesichtspunkt besitzen, so ergibt sich erstens, dass 
eine Darstellung des Kiefermechanismus, wie sie hier versucht 
wurde, unentbehrlich ist, wenn wir unsere ziemlich oberflach- 
lichen Kenntnisse der Lebensweise der Fische vertiefen wollen. 
Erst wenn dieser Mechanismus gut bekannt ist, kann man an die 
Beobachtung der Nahrungsaufnahme herangehen und erfor- 
schen, wie der Fisch diesen Mechanismus in verschiedenen 
Lagen anwendet. Die vorliegende Arbeit greift nicht weiter auf 
dies oekologische Gebiet iiber, ich habe mich darauf beschrankt, 
die Benutzung der beschriebenen Nieferverhaltnisse. im All- 
gemeinen zu berithren. Von einem rein biologischen Gesichts- 
punkt aus erscheinen die Ergebnisse also nur als Vorarbeit zur 
eigentlichen Untersuchung. 


a 
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Kiefermechanismus und Klassifikation. 

Vergleichend-anatomisch und systematisch jedoch ist unser 
Material sofort verwertbar. Was ergibt sich dabei? Wir sahen 
schon (S. 20) dass innerhalb der Teleostet physostomi die Kom- 
ponenten des Oberkiefers wahrscheinlich eine Entwicklung 
durchgemacht haben, bei der das Palatinum allmahlich die 
Oberkieferfunktion verliert und diese auf das Praemaxillare 
iibertragen wird, d.h. also der Zustand erreicht wird, den wir bei 
den Teleostei physoclysti finden. 

Diese Vorstellung stimmt iiberein mit vielen anderen Tat- 
sachen, die die Teleostei physoclysti gegeniiber den T. physostomi 
als eine héhere Entwicklungsstufe erscheinen lassen. In dieser 
Hinsicht unterstiitzen also die Kieferverhaltnisse die wbliche 
Klassifikation. — Innerhalb der Teleostet physoclysti ist jedoch eine 
weitere Entwicklungslinie keineswegs deutlich. Die Kiefer sind 
hier stark variabel; sie sind bei einander sicher systematisch nahe 
stehenden Formen vollig verschieden, wahrend weniger ver- 
wandten Formen einander in dieser Hinsicht auffallend ahneln, 
wie z.B. Cottus, Trachinus und Zoarces, bei denen Kiefer und 
Kiefermechanismen fast vollkommen mit dem von Perea iden- 
tisch sind (sie wurden daher nicht beschrieben). Wollte man eine 
Klassifikation aufstellen, die auf Form und Wirkung der Kiefer 
beruht, so miisste man diese vier Gattungen bestimmt zuein- 
ander stellen. In der gebrauchlichen Klassifikation sind sie aber 
getrennt und gehoren zu Gruppen, die sich in allerhand anderen 
Merkmale unterscheiden. Sie stehen darin neben Arten, deren 
Kiefer ganz verschieden sind, so steht (S. 72): 

Koarces neben Anarrhichas und Lophius (Blenniformes); Trachinus 
neben Callionymus ( Trachiniformes) ; Cottus neben Cyelopterus (Sclero- 
parei), wahrend Perca zu den Perciformes gehért. -— Nun bilden zwar 
die Cruppen wie die Blenniformes und die Scleroparei keineswegs 
natiirliche Einheiten und die tibliche Nlassifikation ist auch 
ziemlich willktirlich, aber die Tatsache bleibt bestehen, dass man 
aoarces, Trachinus, Cottus und Perca cher zu verschiedenen Gat- 
tungen stellt, als dass man sie beicinander lasst. Dass sie tibrigens 
etwa die gleichen Kieferverhaltnisse aufweisen, entspricht der 
Tatsache, dass sie auch etwa gleiche Jagdmethoden anwenden 
und rauberisch leben. Es ist also nicht sehr verwunderlich, dass 
ihre Kiefermechanismen einander stairker ahneln als denen von 
naheren Verwandten mit ganz anderer Ernahrungsweise 
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Anarrhichas, Callionymus und Cyclopterus sind ja ,,Friedfische” und 
Lophius hat eine andere Jagdmethode. 

Solche Betrachtungen fithren zum Schluss, dass der ,,Perca- 
ahnliche”’ Kiefermechanismus nicht ein Zustand ist, der bei den 
Leleostet physoclysti immer auf einer bestimmten Entwicklungs- 
stufe auftritt, sondern eine Anpassung, die sich dort findet, wo 
eine bestimmte Lebensweise besteht. 

Es ist also eine Unméglichkeit, diese oder andere Kiefer- 
mechanismen innerhalb dieser Gruppe systematisch zu ver- 
werten. Die Nlassifikation der Arten ist iiberhaupt eine schwierige 
Sache bei einer grossen Gruppe wie die Teleostei physoclysti, deren 
_ Kérperbau in den Grundziigen so einheitlich, aber iibrigens ge- 
waltig vielseitig verschiedenen Lebensbedingungen angepasst ist. 


Neurocranium und Klassifikation. 

Bei der Untersuchung der besprochenen Fische wurde auch 
die Gelegenheit benutzt, das Neurocranium frei zu praparieren, 
und in seine Teile zu zerlegen. Dabei ergab sich in vergleichend- 
anatomischer Hinsicht dasselbe wie bei den Kiefern. Das Cra- 
nium variiert in Form ausserordentlich, dagegen sind die Grund- 
ziige seines Baues und die beteiligten Elemente immer die 
gleichen. ; 

Schon beim Vergleich der Kiefermechanismen ergab sich, dass 
zwischenden Teleostei physostomi und T. physoclysti im Allgemeinen 
einige Unterschiede auftreten. Dies gilt auch fiir das Neuro- 
cranium. Vor allem finden wir einen Unterschied in der Aus- 
bildung des Knorpelschadels, der einer oft angenommenen Ent- 
wicklung innerhalb der Fische entspricht. Danach verschwande 
zunachst das knorpelige Primordialcranium allmahlich, die Be- 
deutung der Knochen nimmt dagegen zu. ?) 

Bei den Teleostei physostomt ist das knorpelige Primordial- 
cranium meist noch gut entwickelt, wenn auch Knochen dar- 
aufliegen und es teilweise ersetzt haben. Bei den 7. physoclystt 
ist der Knorpel dagegen schwach ausgebildet, so fehlt meist das 
knorpelige Dach der Schadelhéhle. Doch bestehen auch Aus- 
nahmen dieser Regel; Clupea (T. physostomi) ist sehr knorpelarm, 
wahrend Cyclopterus (T. physoclysti) emmen vollstandigen Knorpel- 
schadel besitzt, der nur mit diinnen Knochenplattchen belegt 
ist. Aus solchen Fallen zog schon GErGENBAUR (1878) den 


1) Diese Auffassung wird bekanntlich von O. JAEKEL (1926) bestritten. 
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Schluss, dass das Maass von Knorpel nicht ohne weiteres syste- 
matisch verwertbar sei. Auch Gaupp (1906) gibt an, dass zwar 
‘bei niederen Formen im Allgemeinen knorpelige Schadelteile 
in grésserem Umfang bestehen bleiben als bei héheren, hiervon 
jedoch mancherlei Ausnahmen bestehen, und dass Knorpel 
scheinbar immer dort entstehen kann, wo es die Entwicklung 
oder Lebensweise erfordern. 

Damit gelangen wir hinsichtlich der Ausbildung des Knorpels, 
wie iiberhaupt hinsichtlich aller Variationen, die am Cranium 
der Teleostier auftreten, zu demselben Punkt, wie oben hinsicht- 
lich des Kiefermechanismus. Wir kommen zwangslaufig auf den 
Gedanken, dass wir die meisten dieser Variationen besser nur als 
gleichwertige Anpassungen an verschiedene Lebensweisen auf- 
fassen miissen; wir miissen wenigstens nicht zu schnell in ihnen 
Kettenglieder einer sich innerhalb der Teleostei vollzichenden, 
weitgehenden Evolution sehen! 

Die Aufgabe des Neurocranium: Umhiillen des Gehirns und 
der Sinnesorgane, Stiitzung und Anheftung der Kiefermusku- 
latur, sind innerhalb der vielseitigen Gruppe der Teleostier 
immer wieder anders geartet. Es liegt auf der Hand, dass die 
verschiedenen Formen des Cranium hiermit zusammenhangen. 
Diese Korrelation ist z.B. bei Anarrhichas besonders deutlich, 
liesse sich schliesslich aber auch bei allen anderen Formen nach- 
weisen. In dieser Hinsicht habe ich mein Material nur sehr 
oberflachlich untersucht; eine eingehende Behandlung erforderte 
eine Arbeit fiir sich. 


Das Entstehen der Kiefermechanismen. 

Kyie und Exrensavum (1929) versuchen einen Teil der Ent- 
wicklung des Kiefermechanismus aufrein mechanische Momente 
zuruckzufihren. 

Die Asymmetrie der Kiefer der Heterosomata wollen diese 
Forscher durch einen Druck erklaren, der im Jugendstadium 
auf den Schadel ausgeiibt wird. Sie sagen: ,,In fast allen Fallen 
(bei den Teleostei) kénnen wir bei den postlarvalen Stadien 
bemerken, welche Schwierigkeiten der Fisch beim Offnen und 
Schliessen des Mundes einfach deshalb zu tiberwinden hat, weil 
die Muskeln, die zum Offnen des Mundes dienen, und am 
Schultergiirtel ansetzen ... dazu neigen den langen, schwachen 
Meckelschen Knorpel (Unterkiefer) nach hinten zu ziehen. . . 
das Mandibulare ist nach oben gebogen... Der zum Offnen des 
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Mundes dienende Muskel setzt in der Mitte.des ‘atali stalaetis an, 
also an der Symphyse der Dentalia (cursiver Satz von mir), wenn 
diese verknGchern, und das Zuriickziehen dieses Mittelteils fiihrt 
zu einem Schliessen, statt zu einem Offnen des Mundes.” 

Gelingt das Offnen, so geschieht es folgendermassen: ,,Wenn 
der Hyoidbogen zuriickgezogen ist, wirkt ein Zug vom Inter- 
operculum auf das Angulare, und dieses wiederum auf das 
Mandibulare. Dieser Vorgang leitet das Offnen des Mundes ein, 
und wenn dann der Unterkiefer cine gewisse Strecke herun- 
tergedreht ist, ist der eigentliche (curs. von mir) Offnungs- 
apparat imstande, den Prozess fortzusetzen.” Die Schwierig- 
keiten beim teen des Mundes fiihren zu einer ,,Stauchung ne 
Schadelachse”’, weil die Kiefer, statt sich zu 6ffnen, fest gegen 
den Schadel angedriickt werden. ,,Eine derartige Zusammen- 
driickung des Schadels,” fahren Kyte und ExReNBAvm fort, 
,hat auch zu jener Verbildung geftihrt, die wir bei den Platt- 
fischen finden, denn bei diesen arbeiten die Kiefer nicht um 
eine longitudinale Achse, sondern ein wenig nach einer Seite 
hin, also unsymmetrisch, und damit wird auch der Schddel unsymme- 
trisch” (curs. von mir). 

Erstens sind diese Schwierigkeiten der Jungfische beim Offnen 
des Munden sehr fraglich. Bekanntlich ist die Verbindung Inter- 
operculum-Angulare der ,,eigentliche Offnungsapparat” und 
nicht der Musc. protractor hyoidei, der an der Symphyse des 
‘Unterkiefers angreift. (S. 5) 

Was weiter die Asymmetrie der Schadel der Heterosomata an- 
geht, so haben die Kiefer in dem Prozess, der hierzu fihrte, 
wahrscheinlich keine fiihrende Rolle gespielt, wie Kyte und 
EHRENBAUM es annehmen. : 

Die Kiefcrasymmetrie ist nicht die Ursache der Schadel- 
asymmetrie. Das geht am deutlichsten hervor aus den Zustanden 
bei Rhombus (S. 49) und auch Hippoglossus. Diese Arten haben 
asymmetrische Schadel, erhalten ihre Kiefersymmetrie aber 
sorgfaltig. Dies Beispiel beweist erstens, dass der Schadel ohne 
Hilfe der Kiefer asymmetrisch werden kann, und zweitens, 
dass die Asymmetrie des Schadels gar nicht unbedingt die 
Asymmetrie der Kiefer zur Folge haben muss. In anderen 
Fallen, wie bei Pleuronectes, ist der Schadel also asymmetrisch, 
nicht weil die Kiefer asymmetrisch sind, sondern, weil die ganze 
Asymmetrie zu einer bestimmten Funktion passt. Es herrscht 
also kein mechanischer, sondern ein biologischer Zusammenhang! 
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Pleuronectes nimmt Nahrung aus dem Sand auf und stiilpt 
. dabei seinen asymmetrischen Mund dem Boden zu. Rhombus und 
Hippoglossus sind Rauber, sie stiirzen sich auf die Beute und 
brauchen einen vorwarts gerichteten Mund. Es ware daher auch 
falsch zu sagen, Rhombus sei primitiver als Pleuronectes, denn er 
habe ,,noch”’ keine asymmetrischen Kiefer. Beide Formen sind 
an ihre Lebensweise gleichmassig vollkommen angepasst, und 
alle Versuche, derartig fein in unzahligen, ineinanderereifenden 
Kleinigkeiten zur Ausbildung kommenden Anpassungen durch 
einen einfachen ,,Druck” zu erklaren, stellen sich m.E. als vollig 
unhaltbar heraus. Was die eigentliche treibende Kraft ist in 
dem Prozess, der zu solchen Anpassungen fiihrt, — diese Frage 
ist gerade die Kernfrage des ganzen Evolutionsproblems! 

Da uns die Naturwissenschaft noch kein befriedigendes Bild 
der Evolution bieten kann, ist es auch unméglich, schon heute 
das Werden der Kiefermechanismen der Teleostei zu erklaren 
und wir miissen uns vorlaufig mit Beschreibungen von Form, 
Wirkung und Funktion zufrieden geben. 
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KLASSIFIKATION DER UNTERSUCHTEN FISCHE 
(nach Ky Le) 


A. TELEOSTEI PHYSOSTOMI 


\ Clupeidae, 


Clupeiformes, Fam. 

. / Salmonidae, 
Apodes, Fam. Anguillidae, 
Esociformes, Fam. Esocidae, 
Ostariophysi, Fam. Cyprinidae, 


B. TELEOSTE! PHYSOCLYSTI 


Scombresociformes, Fam. Belonidae, 
Plectognathi, Fam. 
Ammodytiformes, Fam. Ammodytidae, 
Atheriniformes, Fam. Mugilidae, 
Gadiformres, Fam. Gadidae, 
Zoarcidae, 
Blenniformes, Fam.. Anarrhichidae, 
/ Lophiidae, 
\ Trachinidae, 
‘Trachiniformes, Fam. 
/ Callionymidae, 
sa pet, 
euronectidae 
Heterosomatié Fam. ; ; J 
it 3 — } Rhombidae, 
Solidae, 
\ Cottidae, 
Scleroparei, Fam. 
/ Cyclopteridae, 
\ Labridae, 
Labriformes : ‘ 
” z Fam ) Scaridae, 
Carangiformes, Fam. Zeidae, 
Perciformes, Fam. Percidae, 


Clupea harengus L. 
\ Salmo salar L. . . 
Osmerus eperlanus L. 


Conger vulgaris Cuv. 
Esox lucius L. . 
Cyprinus carpio LL. . 


Belone acus Risso. 


Orthagoriscidae, Orthagoriscus mola L. 


Ammmodytes tobianus L. 
Mugil capito Cuvier. 
Gadus morrhua L. 
Xoarces viviparus L. . 
Anarrhichas lupus L. 
Lophius piscatorius L. 


Trachinus vipera Quy. Val. 


Callionymus tyra L. . 


Hippogilossus vulgaris Flem. 


Pleuronectus platessa L. 
Rhombus maximus L. 
Solea vulgaris Quensel. 


Gottus scorpius L. 


Cyclopterus lumpus L. 


Epibulus insidiator Cuv. 


Val. ‘ 
Pseudoscarus forstent 
Bleeker . 
Rous fober L. 
Perca fluviatilis L.. 


ARCH. -NEERL. DE ZOOL., T. 


Fig: 4. Fig. 5¢. : Pig. 


Ursus etruscus Cuvier. Tegelen: coll. Zool. Mus. Univ. A’dam. a. left p*-m?; 6. left py-m,. x 1/; 
Coprolites of Hyaena, Tegelen: coll. Zool. Mus. Univ. Amsterdam. x ¥). 

Pannonictis pilgrimi WKormos, Tegelen; coll. Zool. Mus. Univ. Amsterdam. Left uppe: 
canine tooth: a. front side, 6. outer side, c. inner side. x 1/). 

Pannonictis pliocaenica. Kormos, Tegelen; coll. Zool. Mus. Univ. Amsterdam. Right lowe 
canine tooth, outer side. » }/ 

Pannonictis pliocaenica Kormos, mee \ ‘illany-Kalkberg. a. left p?-p4; b. left m1; ¢. right my 
inner side. 5@¢ and 55 34: 5¢ X "1. 

Grison intermedia Lund. from a cave in Minas Geraes; coll. Univ. Zool. Mus. Copenhagen 
Fragment of left maxillary with m4. x 3/3. 

Grison intermedia Lund, from Lapa Vermelha, Minas Geraes; coll. Univ. Zool. Mus 
Copenhagen. Right mandibular ramus with p,-m, (type specimen), outer side. x 1/; 
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A: NOTE ON THE CARNIVORA OF THE TEGELEN 
CLAY, WITH SOME REMARKS ON THE GRISONINAE 


BY 
A. SCHREUDER. 


ZOOLOGICAL MUSEUM, AMSTERDAM. 


The Carnivora of the Tegelen Clay have been reviewed by 
J. J. A. Bernsen, in Chapter V and VI of: Eine Revision der 
fossilen Saugetier-fauna aus den Tonen von Tegelen (1931-'32). 
Since then new remains have been gathered, and some data 
come to our knowledge, which enables me now to eliminate some 
points of doubt. For the loan of fossil and recent specimens, and 
for much valuable information, I am greatly indebted to Prot. 
L. F. pE BEAurort, Amsterdam; to Prof. H. Boscuma, Leiden; 
to Prof. H. G. STEHLIN, Basle; to Rector Jos. CREMERs, Maas- 
tricht; to Dr. M. DEGERBOHL, Copenhagen; to Dr. T. Kormas, 
Budapest; to Dr. Guy E. Pircrim, London and to Mr. James 
A. G. ReEuHN, Philadelphia. 


URSUS ETRUSCUS CUVIER. { 
(PLA. fig. 12) 


In 1913 E. T. Newron described some teeth of a young bear 
of rather small size, which he referred to Ursus etruscus Cuy. 
Those remains had been gathered in the Clay of Tegelen, near 
Venlo, (province of Limburg, Netherland) by the Rev. REGINALD 
WEINGARTNER, and they were sent by Dr. P. Tescu to E. T. 
Newton, at London, for examination. They are now preserved 
in the Zoological Museum of the University of Amsterdam, to 
which the collector generously presented all his Tegelen fossils. 
These are the first remains of a bear from Tegelen. Only a couple 
of canine teeth have been gathered since then; these belong to 
the collection of the Natural History Museum, at Maastricht, 
and were described and figured by J. J. A. BERNSEN in Chapter 
VI of: Eine Revision der fossilen Saugetierfauna aus den ‘Jonen 
von Tegelen (1932). 
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We can now make mention of the find of the greater part of the 
dentition of a large old bear, remarkably larger than the teeth 
described by NEwTon, but quite agreeing in size with the canine 
teeth of U. etruscus in the Maastricht Museum, and with the 
largest specimens of Val d’Arno, etc. Probably the recently 
gathered teeth will have belonged to a male bear, those described 
by NEWTON to a female. Undoubtedly all the remains of bears 
from Tegelen yet known belong to one and the same species, 
viz. Ursus etruscus Cuv. 

In the newly gathered dentition the incisivi are represented 
by the i! of the right side and by the 1° of the left. The crown of 
the former tooth has been almost quite worn down; its anterior 
side has a maximal height of 5.4 mm; the height of the root at 
that point is 17.7 mm; max. width and ant.-post. diameter of 
the root are 5.2 and 7.6 mm respectively. 

The cusp of the i3 has been worn down to the talon; the crown 
is still 16 mm high at the outer side, but only 2.5 at the inner; 
max. height of the root is 32.5 mm; its max. width and ant.-post. 
diam. are 9.2 and 10.5 mm respectively. 

All of the four canine teeth are present. They are very strong, 


_ especially the roots, which exceed in circumference all specimens 
known (cf. Tables I and II). 


TABLE I. 


Ursus etruscus Cuvier. 


Tegelen Italia 


Mus. 


Zool Mus. | Reiche- | Ristori 
Upper canine teeth Mus. | Maastr. | Baste nau 1897 
\'dam_ | Bernsen V.A.1413) 1906 7 ex. 

1932 / 


Total length (recti- 


lmeary 2... ... .| 90.4 | 490 80 ; 96 | = 
Height of crown, ant. 27.0 = 34 29 - | 25-33 
Heigth of crown, post.| 33.4 37 34 Po. aS 27-39 
Ant.-post. diam. of 

crown, basal 0.9 22 22 26 19-28 
Width of crown 14.8 - = 12-19 
Ant.-post. diam. of 

root, Max. «.«. .| 90.1 2 4.5 | 328 22-28 
Width of root, max. «| -17.6 16.4 15 = 14-19 


¢ 


A NOTE ON THE CARNIVORA OF THE TEGELEN CLAY ETC. fie 


TABLE If. 4 


Ursus etruscus Cuvier. 


Italia 


oe Museum Basle 
SS oar aaa 
. a ee < } nm s 
Lower canine teeth cs 5 s | cs aie 
=e : : cen Reeds 
SF 3 Io ihe Malt nares 
CF al ie ee mee a a 
Total length (rectilinear) | 84.3 | 83 ~ - 77 67 - 
Height of crown,.ant. .| 24.5 . 29 26.0 | — 28 23 22-30 
Height of crown, post. . 93.6 1 31 32.0 = 39.5 | 28 30-37 
Ant.-post. diam. of | | 
CROW HaSaL Ges we 2h AO ROG. (SOB 12g 4129 play i eX? 
Width of crown, basal . | 15.1 | 15.5 | 12.7 | 14.6 | 14 = al = 
Ant.-post. diam. of root, 
fete se Se Leg eg.a PO = ress P, a 
Width of root, max. 16.2 | 15.8 - - | ig ERs = 


' i \ ‘ ‘ 


The upper premolars preserved are the carnassial (Pl. I, fig. 
1a) of both sides; each of them lacks the anterior root and a 
small part of the anterior margin of the crown. 
Enough has been saved, however, to show the 
narrowness of the crown and the situation of the 
simple interior cusp (deuteroconus SCHLOSSER) 
near the middle of the tooth length (fig. 1). 

The inner cusps of both the upper molars 
have disappeared by wear; the outer cusps 
are still observable. The cingulum has be- 
come very indistinct, likewise the grooves _. : 

: a Fig. 1. Ursus etruscus, 
and ridges. Of dent aly 

The lower teeth-row is represented by the _ py, fig. a, 
hinder premolar, the foremost half of the car- 
nassial (m,), and the adjacent molar (PI. I, fig. 10). 

The premolar is long and rather narrow. The hinder cusp 
is very faint, perhaps in consequence of intensive wear. A small 

‘portion of the enamel is broken away from the outer margin. 

Both lower molars present show the same characteristics of 
long use as do the upper molars. 

The measurements of this dentition (cf. Table III) agree 
exactly with those of Ursus etruscus Guv. from V al d’Arno and 
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TABLE III. 


Ursus etruscus Cuv. 


Fe Tegelen Italia Senéze | Nihowan 
Newton Ristori | Weithofer Stehlin | Teilh. et 
: 1933 Piv. 
| cranio 1 Olivola cranio 21)! p- 63 1930 2) 
j | | | 
Upper teeth | (Ristori) 
| , 

jl We WACHR So ne oe: 6 6 | 

/ ant.-post. diam. -} 7.4 7 7 
! | 
{ 1 

3 Wetvichelya ti evar cadtis fa Se et 7 | 

( ant.-post. diam. .} 9.6 | 10 ae See aa 
(Weit- | 
hofer) | | 

ape. 5s 17 17: 8 a6 16.5 15.8 
(ONUAEN Soe lie sat oy SE RTO | II It | 10.5?} 12 Il II 

| i 
| j ) 

ml! CHR. Sed eh Bag Ge | ee 22 fe Be a 29 
PANIC oy Sa 9S | Fagg.) Ey Ce et ae ew 16 16.8 
| | | thea : 

m2 | length - + + + +f 33-0.) 30.3 | 35 31 | 34.5 | 33 = 29.3 
fawidth 2 4} 208 |or6.0%}-e8 18 | 19.5 | 18 - 16.3 

Lower teeth . Py-mM, 7 
PRCHOED 2. gE TSO | 1 leew Od deh ge } 14.5 | 11.5 61 
Pa / width (initesy ans 1) 0S S519 ) 7 “ee = 
\ / : | 
—_— m,-mM, 
\ length Metis at a 22.5 | 24 27 24 | 26.5 | 25 44 
1} width ‘at protoc.)| 10.3 | 7.7 8 ta Abeta ae 
. 
UE es Be Ce 25 29 | 25 | 25 = 
* width (post.) . . 15.8 | 16.5 | ; 16 | _ - 


Val di Magra, and point to a bear of nearly Ursus arctos? size. 
The primitive character of the teeth is chiefly apparent from the 
small size and uncomplicated form of the inner cusp of p§, 
and from the situation of this cusp near the middle of the tooth. 
Other primitive characters (presence of four premolars, absence 
of tubercle between entoconid and metaconid on m,, simplicity 
of ridges and grooves, etc.) cannot be stated on the teeth at hand, 


1) WeEITHOFER gives no measurements of incisivi and Ristori none of the 
cheekteeth of cranio 2. 
*) Measured at the figures. 


A NOTE ON THE CARNIVORA OF THE TEGELEN CLAY ETC. pt 


because some characteristic parts are lacking and, on the whole, 
the relief has been much cifaced by intensive wear. 

Besides from the localities mentioned above, some remains of 
U. etruscus have been recorded trom Nihowan in China (Tem- 
HARD DE CHARDIN et PIVETEAU, 1930), viz. a right maxillary 
bone with the alveoles of p'—p%, and with p‘ and m! in situ. The 
authors give no measurements, but it is obvious from the figures 
of the two teeth, in natural size (ef. Table III), that they quite 
agree with those of the large Italian and Tegelen specimens. A 
loose m? of the left side seems to be of a female of similar size as 
that from Tegelen. The primitive character of p* is distinct, 
although the inner cusp is stronger than in the Tegelen object, 
and it lies slightly more backward. In other words the latter 

-tooth is of a more primitive structure. This would be in accor- 
dance with the assumption by the authors that the Nihowan- 
fauna is somewhat younger than that of Val d’Arno superiore, 
which is equivalent to the Tegelen fauna. 

A mandible from Senéze (Haut-Loire) has been referred to 
U. etruscus by STEHLIN (1933, p. 63). The molars are somewhat 
smaller than the Italian and the Tegelen specimens (cf. Table 
III); the hinder premolar, however, is rather long. 

The close resemblance of the teeth of U. efruscus to those of 
the brown bear has given-rise to the supposition often met with 
in literature, that. the latter might be the descendant of the 
former. But as, chronologically, between both species a dis- 
tinctly smaller bear lived in Western Europe, this assumption 
cannot be maintained. For hitherto remains of U. etruscus have 
been recorded only from Villafranchian (Lower-Cromerian) 
localities. In plainly younger deposits (Mosbach, Mauer, etc.) 
there occurs a distinctly smaller bear, which has been referred 
to U. arvernensis by some authors and has been termed “petit 
ours archaique du Pleistocéne ancien” by STEHLIN (1933). 
This author, in his valuable remarks regarding the affinities of 
U. spelaeus and arctos, comes to the conclusion that the small 
bear, which in Mosbach and Mauer lived together with U. 
deningeri, may be the precursor of the brown bear, and that 
another line of descent probably runs from U. etruscus via U. den- 
ingeri to U. spelaeus, the cave bear. According to RUEGER (1928), 
a specialization to the spelaeoid form can be observed in the 
specimens of U. deningert from different localities in the following 
order: Eberbach, Mosbach, Mauer. As regards the alliance of 
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U’. etruscus to other fossil and to the recent bears, I may refer to 
STEHLIN’s publication mentioned above, and to BERNSEN’s paper 
‘and the literature cited there. 


HYAENA PERRIERI CR. ET JOB. 
(Pl. I, fig. 2.) 


Up till the present the remains (teeth) of two individuals of 
Hyaena have been gathered in the Tegelen Clay; they have been 
described and figured by BerNsEN in Chapter V of his Revision, 
etc. (1931). This was the first time that the upper teeth of 
Hyaena perriert Cr. et Job. were made known. Of the youngest 
dentition one side is fairly complete; of the upper row only the 
first premolar and the single molar are lacking, and of the 
lower row the incisivi and the first premolar. Unfortunately 
this dentition is scattered over three musea: of eighteen tecth 
present three belong to the collection RecinALDts WEINGARTNER 
(now preserved in the Zoological Museum, at Amsterdam), one 
tooth has' found its w ay to Teylers Museum at Haarlem, while 
the rest form part of the Tegelen collection in the Mission House 
at Steyl, near Tegelen. BERNsEN assumed that all these teeth 
belong to one dentition by reason of their perfect agreement in 
size and degree of wear; moreover, together they form almost 
complete rows. [am now in a position to confirm this asst umption 
by a letter which came into my hands lately. In it Brother 
BeRCHMANS, the zealous conservator of the Steyl Museum, whose 
death we now ere wrote: “Ich habe verschiedene Zahne 
von einer Hyaena. Pater Recrvatpus hat einige Zahne davon 
bekommen.” One ities (four) teeth isnow in Teylers Museum. 

The teeth were compared by BERNSEN, among others, with the 
upper and lower dentition of Hyaena cfr. perrieri from Senéze in 
the Natural History Museum, at Basle, and the lower carnassial 
with the type specimen from Perrier in the British Museum, in 
London. Without doubt the hyaena from Tegelen belongs to the 
same species which, besides in the places mentioned above, has 
been found in some other Villafranchian localities in Auvergne, 
and in Val d’Arno. 

Last vear the Zoological Museum, at Amsterdam, came into 
possession of some new vestiges of hyaena from the Tegelen Clay, 
viz. four objects of almost equal form and size (Pl. I, fig. 2). 
The smallest of these has a flat side and the opposite side is 


a 
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highly convex and distinctly grooved. In another these grooves 
are more faint and the flat side shows a broad pit. All are more 
or less bluntly pointed. The three smallest objects were found 
together. The largest specimen is almost spherical and the point 
is thick and prominent. 

Professor STEHLIN, who has seen the objects, kindlv informed 
me that they are typical coprolites of Hyaena. Among a great 
number of similar objects from Val d’Arno he also found a few 
of the shape of the spherical specimen mentioned above. It may 
be the last excrement of an evacuation of the rectum. 

As is to be expected these coprolites, most probably of H. 
perriert, are much smaller than those of H. spelaea, figured by 
ABEL (1935, fig. 286). In the smallest specimen from Tegelen 
the min. and max. diameter is 21 and 32 mm respectively, and 
in the largest 29 and 36 mm. According to ABEL’s figures, in the 
coprolites of the cave-hyaena those measurements of the smallest 
object are 29-32, and of the largest similarly-shaped specimen 
32-48 mm. 

Although the hyaena is one of the rarest animals in the Tegelen 
fauna, it is the only one of which coprolites have been gathered. 
This is not remarkable as there is no animal whose food contains 
so high a percentage of masticated bones. 


BERNSEN shared the assumption of GaupRy, SCHLOSSER, etc. 
that it is by no means precluded that the recent Hyaena crocuta 
might be a descendant of Hyaena perriert; the ancestor of the 
latter may be the Lower Pliocene //. eximza. 

’ Nearly related to these forms, however, are two fossil hyaenas 

from Upper Pliocene (Pontian) deposits in China, viz. Hyaena 
vartabilis and H. honanensis ZDANsky. The first-named species is 
represented by a rich material of about 25 individuals, and has 
been described by ZDANsKy (1924), who pointed out that H. 
variabilis is closely allied to H. eximia. H. honanensts is not suffi- 
ciently known to decide about its phylogenetic place (ZDANsKy, 
1927). 

In his phylogenetic tree of the Hyaena group, in which we 
have to distinguish already more than three dozen species, 
Pircrm (19320) places H. honanensis on the direct lineage to 
H. crocuta. When it is better known, I think it will most probably 
have to vacate this position and take its place at the top of a 
side branch, like H. variabilis and H. eximia, which are to be found 
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on a low, and H. ferrieri on a higher side branch of the lineage 
to the recent H. crocuta in PrtGRim’s scheme. 

KHOMENKO (1932) also is of opinion that H. perriert cannot 
come into consideration as the ancestor of H. crocuta and that, 
because the former lacks the metaconid on the lower carnassial, 
which character would point to an accelerated specialization 
typical of forms becoming extinct. He claims the honour of the 
ancestorship of H. crocuta for his H. borissiaki from the Middle 
Pliocene of Bessarabia, of which he described and figured an 
almost complete skeleton of a nearly fullgrown animal. 

However, it is a remarkable fact that the more species of a 
genus become known, the more difficult it becomes to place a 
species with its own specialization in a phylogenetic tree. In this 
respect I refer to TEILHARD and PIVETEAU (1930, p. 104), where 
we read regarding the place of H. perriert that it cannot be ranged 
in any of the three phylums “qu’on a coutume de faire aboutir 
respectivement aux AH. crocuta, H. brunnea et H. striata.’ All 
possible combinations of primitive and specialized features must 
have existed in the large group of the hyaena’s “et nous ne 
voyons plus autour de nous que de rares survivants.” 

In a recent publication PEt (1934, p. go) has treated this 
question again with reference to the enormous quantity of 
remains of hyaena (H. sinensis is represented by at least 2000 
individuals !} gathered in the Stranthropus site. He quite agrees . 
with the French authors mentioned above that ey ery zoological 
group richly represented should be figured diagrammatically as a 
net in which “it would be impossible, in most cases, to trace any 
isolated thread over a long period.” 

Per therefore distinguishes “morphological stages in the group 
of Hyaena, which (because successively reached i in time) seem 
to characterize the history of the genus as a whole.” H. perriert 
has been placed by him in the H. sinensis stage dominant in the 
Late Pliocene and Lower Pleistocene of Europe and Asia. How- 
ever, the talon of m, in H. sinensis is trenchant, not bicuspid 
nor tricusped, whereas in H. perrieri it is still tricuspid and in this 
respect the latter stands close to H. licenti Per (= H. sinensis 
TEILH. et Pry. 1930) from the Upper-Pliocene of Nihowan. This 
fauna, being older than the Choukoutien fauna with Sinan- 
thropus, re sembles very much that of Tegelen, although the latter 
is still slightly older. This fact is, for instance, apparent from 
some primitive features of the Tegelen animals when compared 
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with those of Ninowan, viz. the form of pt in Ursus etruscus (vide 
supra), and the teeth of the hyaena being considerably less thick 
than those of the Chinese form in question. 


PANNONICTIS PILGRIMI KORMOS. 
(PI. I, fig. 9). 


In chapter VII of “Eine Revision der fossilen Saugetierfauna 
aus den Tonen von Tegelen” BERNsEN described and figured 
a small left upper canine tooth of Mustelid character (Pl. I, 
fig. 3). This tooth, just as the young bear-teeth mentioned 
above belonging to the WeErINGARTNER-collection, was sent to 
E. T. Newron, at London, for determination. Neither this 
experienced palaeontologist, nor BERNSEN twenty years later, 
knew what to make of this “very peculiar canine tooth with a 
remarkable groove down front of crown,” to quote NEwron’s 
inscription on the label. BERNsEN referred it to Mustela spec., 
because he thought the groove to be caused by the wearing 
of the opposing lower tooth, and thus of no 
systematic value. 

However, on closer observation under the 
microscope, it is obvious that the enamel makes 
a distinct infold all along the height ofthe crown. Fig. 2. Pannon. 
The groove ends against the strongly marked cin- _ prlgrimi;_ cross- 
gulum which surrounds the tooth, and shows ‘ection of left 
two rounded walls, the inner of which is some- “PPS “@mne: 
what more prominent than the outer (fig. 2). Tr, 
Thus we have indeed to do with a characteristic feature here. 

After BERNsEN’s deplored decease, his “Revision, etc.” came 
into the hands of Dr. Kormos, at Budapest, who immediately 
recognised the identity of the tooth in question with the upper 
canine of his Pannonictis pilgrimi, a Mustelid of the Villafranchian 
deposits of Southern Hungary. Kormos (1934) was thus able 
to make mention of the occurrence in the Tegelen Clay in his 
paper, where the species was established. ; 

The author kindly presented me with a specimen of an upper 
canine from Villany, and so, with the objects in hands, I could 
convince myself of their complete agreement in size and form. 

The skull of Pannonictis pilgrimi agrees in size with that of our 
marten. 
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PANNONICTIS PLIOCAENICA KORMOS. 
(Phi I higsiae,” 5.) 


Lately a right lower canine tooth of the same Mustelid type 
was gathered in the Tegelen Clay (Bovenste Molen) by Mr. 
Kevs, of Venlo, and obtained by the Zoological Museum, at 
Amsterdam. 

The crown is curved sharply upward and surrounded by a 
distinct cingulum (PI. I, fig. 4). Two ribs run along the crown, 
the one opposite to the other, and fade away very near to the 
tip. A rather shallow groove lies anterior to the inner rib. Only 
at the tip is the enamel smooth; for the rest it is roughly wrinkled 
and furrowed, as is also the upper margin of the cingulum. 


TABLE iV. 


Pannonictis pliocaenica Rormos. 


Tegelen | yy2 Forest Phoca 

Ae : Zool. illany Bed vital. 9 

ower Canine teeth coll. Brit. Mus.' Zool. 

Mus. AS M Mus 

A’dam pcan em 

6085 A’dam 
1. Total length (rectilinear) 26.5 / 29.9 30 36.1 
2. Height of crown (int., max.) 12.2 3.7 13.8 12.0 
3. Length of crown (at cingulum) 8.1 8.7 10.07) 88 
4. Width of crown (at cingulum) 5-5 6.1 Cie 
5. Max. diameter of root 7.2 8.0 8.3 9-7 
6. Max. diam. of root (transv.) 5:3 5-9 5.3 7.0 

| Bae ties Oty 1 meee Se 0.460 0.459 0.460 0.332 

QT ay, Bie a eats, Pome est 0.679 0.701 0.570 0.772 


When we compare the measurements (cf. Table IV) with 
those of the upper canine of Pannonictis pilgrimi from Tegelen 
(total length + 24 mm, length and width of crown 5.3 and 
4.0 mm) it is apparent that the lower canine is somewhat too 
large to belong to the same species. Moreover, it exceeds in size 
all specimens of P. pilgrim’ mentioned by Kormos (1934). 

Fortunately I was able to compare the tooth in question with 
the larger speci¢s of Pannonictis, termed pliocaenica by Dr. Kormos 
(1931), who generously presented me with a nearly complete 
dentition of the left side, gathered in Villany. 


1) Measurements taken by Dr. Piccrit. 
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The latter teeth have belonged to a female, and, as is to be 
seen from the table, the Tegelen tooth is still smaller. To make sure 
I sent the latter to Dr. Kornos, who kindly informed me that the 
Tegelen specimen is a weak, but ‘‘Ausserst charakteristisches Ex- 
emplar”’ of Pannonictis pliocaenica. This species, however, includes 
much larger individuals also, e.g. in the t7pe mandibular ramus 
length and width of the canine are 11.0 and 7.3 mm. 

In the largest male animals the skull must have reached 
badger size (cond. bas. length + 125 mm). 


REMARKS ON THE GRISONINAE. 


Pocock 1921, p. 835: Subfamily Grisoninae, nov.: 

“Teeth as in Afustelinae but talon of upper carnassial much 
larger, occupying nearly half the inner surface of the tooth; 
palatine foramina in front of the maxillo-palatine suture’, etc. 


I. Eurasiatic Grisoninae. 

Since 1917 a rich material of Pannonictis has been gathered 
in Southern Hungary by Kormos, who pointed out (1931) that 
the dentition presents great resemblance to that of Enhydrictis 
galictoides F. M. from the Plio-Pleistocene of Sardinia, of which 
ForsytH Major (1901) described a skull. The drawings of this 
skull have been published by Pitcrim (1932), together with 
those of a mandibular ramus (Basle Mus. no. Jy 11 479), the 
description of which was given in the latter publication. 1) The 
specific name points to the affinity which ForsyrH Major ob- 
served to the recent “Galictis group” (Galictis = Grison, and 
Tayra) of Middle and South America. And, indeed, when we 
seek for a living Mustelid agreeing most with Pannonictis we 
arrive at Grison which stands closer to Enhydrictis and to Pannonie- 
tts than to the living Tayra; the latter cannot be included in the 
sub-family of the Grisoninae (Pocock, 1921). It 1s especially the 
larger species, Grison allamandi BEL, three skulls of which I was 
able to compare, two from Suriname and one from Sta. Catha- 
rina, that I found to agree most with Pannonictts. 

Typical features of the dentition of Pannonictis are the basin- 
shaped talon of the upper carnassial, the rim of which is formed 
by the cingulum (PI. I, fig. 5a and text-fig. 3), and the distinct 
groove mentioned above on the front side of the upper canine. 


1) Lately (1935) Miss BaTE described some limb-bones of this species. 
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In Grison allamandi p* is strikingly similar, and a cross-section 
_enamel layer as has been descriked above of the Tegelen tooth; 
this infold, however, is less deep, and the groove ends at some 
In the three skulls of the large Grison I found the length of the 
lower carnassial to vary between 10.6 and 10.9 mm, and 
just the measurements observed by Kor- 
(\A F Mos in Pannonictis pilgrimi. In all five skulls 
Py not exten dso far backward, the metaconid 
of m, is absent, and the size of m! is remark- 
Fig. 3. Pannonictis pliocae. than in G. allamandi and in Pannonictis. 
3S* JU ss . - . . 
nica. Kormos; left pi‘, According to Pircrim, in Enhydrictis the 
NAL Ws ear as that of Pannonictis. Unfortunately the 
(Pl. I, fig. 5a). : : ae foes 
pei upper canines of this Sardinian Mustelid 
Kormos (1931) drew attention to the similarly shaped upper 
carnassial of ZDANsKy’s Mustelid (gen. indet. sp. n. 1927) from 
the lower carnassial. In this geologically older form all four of the 
premolars are present, whereas in Pannonicits the first premolar 
as in the recent genus, where the teeth stand rather crowded 
together, while, moreover, the reduction of the next premolar 
that this insignificant tooth, which is always one-rooted in 
Grison, is very often pushed out of the row to the lingual side, 
lower tooth in question when the jaws are closed. NEHRING, who 
made an exhaustive study of Yapra and Grison (1885-1887, 
p. are lacking. 
F. Mayor (1903) shortly described a still older, Miocene, 
those of Enhydrictts and Grison,” viz. Trochictis. Of his Trochictis 
depérett he collected at La Grive-Saint-Alban an imperfect skull 


through the canine tooth reveals a similar indentatton’ of the 
distance from the tip. 
NeuRING (1886) mentions for six skulls 1o-12 mm. These are. 
of Grison vittatus I saw, the talon of p* does 
a b ably smaller in relation to the other teeth 
a inner side, 6 crown upper carnassial is built in the same way 
have not been preserved. 
the Mio-Pliocene of China, which skull lacks the brain-case and 
is vestigial, but p2 is still two-rooted. In Enkydrictis pt is absent, 
(p2) has already commenced. This last is obvious from the fact 
and that there is a wide space between the upper and the 
1901), mentioned a skull of Grison vittatus in which both lower 
Mustelid, in which the upper carnassial is “‘almost identical with 
with a mandibular ramus, the detailed description and figurés 
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of which have been given by Pirerim (1932). This genus, how- 
ever, as is the case with TYayra, cannot be reckoned to the 
Grisoninae, for the protocone of p* has here a more normal 
development, although it is already separated from the paracon 
by a broad shelf “expanded in particular on the posterior side.” 

As regards the lower carnassial of Pannonictis pliocaenica (PI. I, 
fig. 5¢), the resemblance to Grison allamandi is again striking: the 
same distinct metaconid and a basin-shaped talonid which, in 
the fossil form, is relatively broader and shows a raised, crenulated 
rim (which constitutes the entoconid) on the lingual side, 
whereby the tooth is broader in relation to its length than in the 

_living animal where the entoconid is practically absent, for the 
rim is smooth and hardly observable. In both the hypoconid 
is separated from the posterior half of the talonid by a tiny notch. 

Similar shapes of the lower carnassial found in some fossil 
mandibular rami, the upper dentition of which forms is un- 
known, have led Kormos (1934) to include provisionally in the 
Grisoninae, besides Grison, Enhydrictis, Pannonictis and ZDANSKY’s 
Mustelid, two other fossil Mustelids, viz. ‘‘Afustela pachygnatha’’ 
and “Lutra dubia.” 

Of Mustela packvgnatha TEILHARD DE CHARDIN et PIVETEAU, 
the authors (1930) described and figured a strong mandibular 
ramus with four teeth (p.—m,) in place, from the Villafranchian 
(Lower Cromerian) deposits of Nihowan (China). Mr. HELBING, 
of Basle, an experienced judge of fossil Carnivora, saw this 
specimen in the National Museum of Natural History, at Paris, 
and shares the view (Korwmos in lit.) that we have to do here with 
a Mustelid closely allied to Pannonictis. 


NewTon referred to “Lutra dubia Blainville’’, a mandibular 
ramus from the Nodule-bed of the Red Crag in Suffolk, at that 
time in the possession of Mr. Moor. This ramus has been broken 
off through the coronoid process and through the alveole of the 
canine tooth. Of the teeth only the carnassial has been preserved, 
and Kormos (1931) drew attention to the fact that, according 
to Newron’s description and figures (1890), this tooth exhibits 
a great resemblance in size (length being 16 mm) and in shape 
with that of Pannonictis pliocaenica. 

Through the kind intermediacy of Mr. Guy E. Pricrim, of 
London, I. came into possession of a cast of this object which is 
now preserved in the Ipswich Museum as a part of Moor’s 
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Collection. The resemblance with the large Pannonictis is striking 
_ indeed; Lutra must be left out of consideration at all events. 
Unfortunately the cusps of the carnassial have been worn 
down for the greater part, and their respective heights are 
thus doubtful. The outline of the tooth, however, suffices to 
show that the character is typically Grisonine; it differs slightly 
from the species of Pannonictis known by the relative nar- 
rowness of the Linder part. The width is only 6 mm, whereas 
in the type-specimen of P. pliocaenica length and width of m, 
are 15.3 and 6.8 mm respectively, and on the specimen of Pl. I, 
fig. 5¢ I measured 14 and 6.1 mm. Asin Pannonictis all three 
premolars are two-rooted and the posterior roots are by far 
the strongest. As regards the forward position of the fossa 
masseterica and the steepness of the anterior margin of the 
coronoid process, the English ramus agrees most with the small 
species P. pilgrimt. 

NewrTon (1882, p. 29, Pl. V, fig. 2) has described and figured 
yet another tooth of Mustelid character, belonging to Mr. 
SAvVIN’s collection and now preserved in the British Museum 
(no. M 6085). This is a lower caninus from the Upper Fresh- 
water Bed at West-Runton, and at first erroneously referred to 
Canis vulpes. NEWTON ascribed it to Phoca spec., and indicated 
it in the explanation of the Plate as: ‘‘a small canine(?) tooth.” 
Doubtless Newton compared the “somewhat mutilated”? fossil 
tooth with a canine of Phoca in situ, and so it escaped him that 
the base of the crown shows no cingulum in the seal, and that 
the root is thicker and much longer and lacks the longitudinal 
groove so distinctly seen in the figure of the fossil tooth. 

The figure and the measurements given by Newron show, 
however, so much agreement with the lower canine tooth of 
Pannonictis pliocaenica (cf. Table IV) that I begged Mr. Prrcrmt 
to be so good as to examine the tooth in question with respect 
to this resemblance. This gentleman kindly gave some more 
measurements, and affirmed that the tooth from West-Runton 
fairly well agrees with Grison, and the other members of that 
group. However, a comparison of the measurements revealed me 
that the E nglish tooth is distinctly more compressed transversely 
than either of the four specimens of Pannonictis pliocaenica that I 

can judge of, and where the relation between the length and the 
width of the crown base is 0.663 (type specimen), 0. 679 (Tegelen), 
0.695 (Br. Mus. no. M 14066) and 0. 701 respectively (cf. Table IV). 
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In the West-Runton tooth it is 0.570, and for this reason it may 
not be referred to that species. 

It will not be too bold to assume that the English mandibular 
ramus and canine tooth, both of distinct Grisonine character and 
completely agreeing in size, belong to the same species, in which 
case it occurred in the Upper-Pliocene Red Crag as well as 
in the Lower Pleistocene Upper Freshwater Beds of West 
Runton. Pending the discovery of further remains, the specimens 
above mentioned may be referred to Pannonictis spec. 


Il. American Grisoninae. 

Nowadays the Grisoninae are restricted to Middle and South 
America. Grison vittatus Schreb. is common up to Patagonia; this 
“is the small Grison of the older zoologists. We have used this 
specific name here for all forms of the genus which lack the 
metaconid on m,. The several “species” of THomas and _ his 
“genus Grisonella are based upon slight differences in size and 
in the fugitive exterior, and are thus of little value to palaeon- 
tological invesugation. Total length of skull in the full-grown 
small Grison varies between 65 and 84 mm. 

The range of the large species, Grison allamandi Bell, includes 
the southern part of Central-America and South America north 
of Patagonia. At first sight the animal bears much resemblance 
to G. vittatus, and so it has often been overlooked. Head and 
body of the large species are nearly one and half times as long 
as in the small one, but the tail is somewhat shorter still; it has 
three vertebrae fewer. Other distinctions are the presence of a 
metaconid on the lower carnassial, the compactness of the 
extremities and the shortness of the distal bones of the legs in 
proportion to the proximal. The total length of the skull varies 
between 86 and 97 mm, and exceeds the size of our marten. 

The small and the large species of Grison live side by side in 
Brazil, just as both species of Pannonictis must have lived together 
in Hungary as well as in Tegelen. This justifies the assumption 
that P. pliocacnica and P. pilgrimi lead a somewhat different life. 
NEHRING (1887) mentioned the similarity in the manner of 
living of the small Grison, an agile ground-hunter, and the Lurop- 
ean iltis (Putorius putorius L.), and of Grison allamandi and the 
nertz (Putorius lutreola L.), both the latter animals living at the 
riverside and feeding on fish chiefly, which they catch by swimm- 
ing and diving. 
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A comparison of Kormos’ rich material of Pannonictis with the 
skeletons of both species of Grison would undoubtedly be of 
great interest. 

For the comparison of the skull of Pannonictis with that of other 
Mustelids I refer to the publications of Kormos and PiLcRim 
above-mentioned. The latter author, in his Taxonomy of the 
Mustelidae, has represented a suggested phylogeny of the family 
in the form of a shrub with four stems already isolated from each 
other in the Oligocene. Three of these stems we will leave out 
of consideration here, viz. those leading to Gulo, Martes, Lutra, 
etc., to Afellivora, etc., and to Mustela, etc. The fourth, the Meline 
stem, branches into three groups, the earliest of which includes, 
inter alia, Trochictis, Tayra and the Grisoninae. The second group 
is formed by the Mephitidae, whilst the name of Melinae has been 
restricted to the branches given off from the Meline stem last, 
and leading to Aeles, Arctonyx, Taxtdea and their extinct allies. 


We have enumerated above several fossil members of the 
Grisoninae met with in Europe and in China. It is therefore 
obvious that in former times the group had a much wider range 
in which perforce North America must have been included. 
Therefore it is of interest that in the post-pliocene gravels in 
Maryland, near Benedict, a fossil Grison-like form has been 
recorded by Cope (1867), who described a right mandibular 
ramus with p;~m, in place. The length of m, is 12.6 mm, thus 
slightly larger than in Grinson allamandi, but equal in size to some 
female specimens of Pannonictis pliocaenica. The jaw has been 
broken off through the alveolus of the canine. There have been 
three premolars standing rather spaced; the foremost premolar 
(py) is two-rooted, and thus not in reduction as it is in the living 
Grison. 

Cope referred this mandible to Galera (= Tayra), because the 
carnassial possesses “‘the internal tubercle which is wanting in 
Galictis.” (== Grison). It is obvious that Core did not know of 
of the large species of Grison where the metaconid is present. 
When we compare the -fossil in question with Tayra and with 
G. allamandi, there can be no doubt of its much closer resem- 
blance to the latter. For instance, the relative strength of the 
carnassial. In the fossil jaw the length of p, is 7-9 mm, that of my 
is 12.6, thus 1.67.9 mm. In the skull of Tayra this ratio is 
1.3-1.4, whereas in the large Grison I found 1.7-1.8, and in G. 


" 
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vittatus 1.66-1.76. The posterior lobe of m, is strong, as in G. 
allamandt and in Pannonictis. It is much flattened in the fossil, 
and so the protoconid rises rather high above it. 

Corr did not mention other remains of this G. macrodon, but 
Leipy (1869), who gave a figure of the mandibular ramus (P1. 
XXX, fig. 1) figured also an upper carnassial (fig. 2 and 3) 
from the same locality. Relying on this figure the resemblance 
to Pannonictis is still greater than to Grison, because the talon, 
at its posterior end narrows so slowly that it passes back into 
the cingulum almost imperceptibly. However, the talon is 
broader and the anterior side of the tooth lacks the distinct blunt 
inward angle where the talon joins the main cusp (paracone), as 
it is seen in Pannonictis and in Grison. The length of the tooth 
seems to be 12 mm, thus corresponding with that of the lower 
carnassial; probably they have belonged to the same animal. 
The upper carnassial of Tayrais of a different build, and it leaves 
no room for doubt that the fossil Mustelid from Maryland must 
be termed Grison macrodon Cope, as NEHRING (1886 c) has already 
. proposed. 

The fossil species is distinguished from the living forms by its 
robustness and larger size (the length of p.—m, is 31.7 mm, in 
G. allamandi it can reach 26 mm), by the presence of two roots 
in py, by the flattening of the hind-lobe of m, and by the some- 
what broader talon of the upper carnassial. Both first-named 
characters make the pleistocene North American jaw, also 
morphologically, a link between the recent South American 
species, both of which are smaller and show a_ distinctly 
reduced pz, and the geologically older, plio-pleistocene, forms 
which are larger and where p, is not yet reduced. 

A closer study of Cope’s original material could not be made 
because, as the Curator Mr. James Reun kindly informed me, 
the specimens in question are not in the possession of the Phila- 
delphia Museum, and it is not known where they may be. 


Also Lunp’s Galictis intermedia has been established on a fossil 
mandibular ramus with three teeth (p;—m,) in place, found with 
other remains in a bone cave (Lapa Vermelha) in Minas 
Geraes, Southern Brazil. Lunp (1841) figured this specimen 
(Pl. 46), and mentioned it in a list on p. 78, but gave no de- 
scription. According to WINGE (1895), the name of intermedia 
points to the intermediate place the object takes between Tara 
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barbara and Grison vittatus. Later on LunD got acquainted with 
the recent large Grison, with a metaconid on m, and of the 
‘ same size as the fossil jaw; he gave it also the name of intermedia. 
But it turned out that for the large Grison Beit had already 
established the specific name of allamandi, and so the name of 
intermedia had to be relinquished for the living species. It would 
thus be logical to term the fossil form Grison allamandi fossilis, but, 
according to WINGE (NEHRING, 1886 c), there are slight differ- 
ences in form between the fossil and the recent jaw, and the 
premolars are somewhat weaker; so he retained for the fossil 
jaw Lunp’s specific name of intermedia. 

I am greatly indebted to Dr. M. DEGERBOHL, of the Univer- 
sitets Zoologiske Museum, at Copenhagen, for entrusting to me 
the type-mandible and a fragment of a maxillary with m?! and 
the alveole of p*, so that I am able to give a description with 
figure (Pl. I, figs. 6, 7) and measurements of these interesting 
objects. Lunp’s figures of the mandibular ramus appear to be 
almost true to the original in size and shape, with the exception 
of the premolars in his figure 2, the cusps of which are less strong 
and not directed forward, but slightly backwards, as is shown 
in his figure 1. In fig. 3 the undeniably weak hypoconid of the 
carnassial has not been indicated at all, nor is the alveole of py. 
The height of the ramus measured at the alveole of m, is 11.4 mm 
(Lunn’s figure gives the ramus too high there), between p,; and 
Ps it is 10.2 mm. The distance from the incisura mandibulae 
to the alveole of mg is 16.5 mm; to the anterior point of p, it is 
38 mm, and to the lowest point of the processus angularis 12 mm. 
The jaw has been broken off anteriorly through the alveole of 
the canine tooth; the upper portion of the coronoid process 
and the outer half of the condyle are lacking. Also the inner end 
of the latter is missing, and thus the condyle seems to be knob- 
shaped in figures. 

The teeth are rather worn. Size and shape of m, are those of 
Grison allamandi, but the premolars are weaker. The length of m, 
is 10.6 mm in the fossil j Jaw and the length of p,+p, is 9.3 mm. 
In two jaws of G. ollamandl , where the length of m, is also 10.6 
mm, that of py+ps is 10.6 and 10.2 mm respectively. Although 
in the fossil jaw the premolars are thus but slightly smaller than 
in the large Grison when measured at the cingulum, this is strong 
in proportion to the rather small cusps which are the size of those 
in G. vitlatus. In this respect the name of Grison intermedia is 
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appropriate again, for the fossil jaw stands between both living 
Grison species no less than between “‘Galictis barbara’ and “Ga. 
lietis vittatus.”’ 

The other Grison-like remain sent by Dr. DecERBOHL was 
also gathered by Lunp in a pleistocene cave of Minas Geraes 
(Pl. I, fig. 6). The locality is not exactly known. The colour 
of the upper molar is somewhat different from that of the lower 
teeth described above. The molar is still in place in a frag- 
ment of a left maxillary which besides the upper portion oe 
the alveole of the carnassial, the infraorbital foramen and the 
jugular process with the postorbital process. Without doubt we 
have also to do here with a remain of Grison for the number and 
the arrangement of the tubercles of the molar are perfectly 
similar to G. allamandi. The size points to a larger animal than 
that to which the lower jaw has belonged. The transversal 
diameter of the molar is 9.3 mm, and thus almost equal to that 
in the largest male skull of G. allamandi mentioned by NEHRING!) 
(1886 b), where this measurement is 9.5 mm and the lower 
carnassial is 12 mm long. However, the inner portion of the 
fossil molar is remarkably more expanded antero-posteriorly 
than the outer, more so than in both living Grison species and 


1) In this publication also the milk-dentition and the shedding of the 
teeth in Grison and in Tayra have been described by NEHRING. On 
examining a series of four young skulls of TYayra barbara L. of different 
ages in the Zoological Museum, I came to a somewhat different conclusion 
regarding the sequence in which the milk-teeth are shed. NEHRING writes 
that after the shedding of the incisivi it are the canini and the foremost 
premolars (p2) which follow. “‘Am langsten halten sich die Reiszzahne (dp? 
und dp,) und der hintere untere Ltickzahn’’ (dp,). NEHRING had, however. 
but one young skull of Tayra at his disposal. I could state on all three skulls 
in which the incisivi and the two foremost premolars (dp, and dps) were 
already replaced by the permanent teeth, that the milk canine is still present. 
And the latter is even the case in two skulls where the lower milk- 
carnassial has been shed. Without doubt, in the upper as well as in the 
lower jaw, it is the canine tooth which, as a rule, is shed last of all. 

KHOMENKO (1932) has made the same observation in the young fossil 
skull of his Hyaena borissiaki, which he interprets as follows: *“*Die perma- 
nenten Eckzahne sind um soviel starker. als die Milcheckzahne, dass bei 
deren gegenseitigen Vergleich es klar wird, dasz das Raubtier erst mit dem 
Erscheinen der permanenten Eckzahne zum erwachsenen Tier wird.”* These 
words are fully applicable to Tayra. 

In Sus scrofa and in Sus strozzii I could observe an analogue: the strongest 
incisivi (i2) erupt latest of all teeth, m3 excepted. 
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in all other Grisoninae yet known. The ratio between the outer 
and inner expansion in G. allamandi is 1.07 on a average, in G. 
vittatus 1.00 (equal expansion of both parts), in a tooth of Pan- 
nonictis pliocaenica 1 found it to be 1.11, and judging by the 
figures this ratio in Enhydrictis and in ZDANsKy’s Mustelid is not 
higher by any means. In the fossil molar of the pleistocene 
Grison this ratio is much higher, viz. 1.27, being 4.4 mm external 
and 5.6 mm internal expansion. This ratio I found also in 
Martes foina, where it is higher than in the genus Mustela. In 
Tayra barbara the variability in the form of teeth is remarkable 
and also the ratio in question is less constant than in Grison 
allamandt; in four skulls of Tayra it varies between 1.93 and 1.50; 
the average is equal to the ratio in Martes martes. 

The pleistocene Grison intermedia LuND in this respect, as in the 
relative weakness of the lower premolars, is more specialized 
than both living species. The small recent species is more 
advanced as regards the loss of the metaconid on m,, but, owing 
to the equal expansion of the outer and the inner portion of 
ml}, it is more primitive than both the other forms. 


RESULTS. 


A recently found dentition of Ursus etruscus proves that the 
bear of Tegelen attained to the size of that of Val d’Arno and 
Val di Magra. The same species occurs in the fauna of Senéze 
and in that of Nihowan. 

The teeth of Ayaena perriert, which BERNsEN considered to 
belong together, in reality form part of one dentition. A direct 
lineage from H. perriert to H. crocuta is not acceptable. 

The Mustelidae of Tegelen (BERNSEN’s Mustela spec. ) must be 
referred to the genus Pannonictis, of which two species lived there, 
vis. P, pilgrim: and P. pliocaenica. The groove in the upper canine 
tooth is a characteristic feature caused by an infold of the 
enamel layer, as in the recent Grison. 

Of both living species of Grison the larger G. allamandi, which 
still possesses a metaconid on m,, exhibits the most resemblance 
to Pannonictis. The canine tooth from the Forest Bed, referred 
by Newron, to Phoca spec. is not that of a seal, nor does the 

mandibular ramus from the Red Crag belong to Lutra; most 
probably both can be referred to the genus Pannoticiie % 

The pleistocene Galera macrodan Copr, from Maryland, is a 
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Grison in which py is less reduced than tn the recent forms, This 
large North American species is also geographically a link 
between the older Eurasiatic and the younger South American 
Grisoninae. LuNb’s species Grison intermeszia must be maintained 
for some remains from a cave in Minas Geraes: the weakness of 
the premolars and the greater antero-posterior expansion of the 
inner portion of the upper molar show it to be more advanced 
than both living species. 
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EXPERIMENTS ON THE LEARNING AND PROBLEM 
SOLVING OF NYCTICEBUS TARDIGRADUS L. 


BY 


F. J. GORTER. 


Amongst mammals, the Prostmiae occupy a somewhat peculiar 
position. On the one hand they are supposed to form a link in 
the evolution of man (especially Tarsius}, on the other hand 
to be akin to the most primitive of Placentalia, the Tupajids. The 
problem, how far the Prosimiae and Simiae are connected with 
each other, is only capable of solution by paleontological dis- 
coveries. 

Some points of resemblance between the two groups (the five 
‘fingers, life in trees, position of the eyes etc.) are more or less 
primitive, or common in several groups of mammals. which 
used to be included under the name of Archonta (GREGORY 1410) 
see WeEBER, Sdugethiere: i.e. Primates, Dermoptera, Chiroptera: 
Insectivora menotyphla. 

There is however one group of characteristics of man, apes 
and monkeys, which certainly cannot be called primitive, i.e. 
the psychological qualities. The question remains, whether or 
not the Prostmiae possess these qualities either in a latent state 
or partially developed. 

Psychological experiments on Prosimiae have not often been 
described. It is generally difficult to acquire the animals. and 
the experiments are difficult because of their nocturnal habits. 

While living at Medan (Sumatra) I was able to obtain some 
loris (Nycticebus tardigradus L. or N. coucang Bodd., Malay 
Pukang or Kukang), caught in Deli. I kept them 2 vear x Thev 
had been captured when adult. They certainly belong to the 
most inert and, regarded from a human point of view, the most 
“stupid” animals of this group. 

Their inertia proved to be no hindrance to research, as they 
react very strongly to food at night. We must reckon with the 
characteristics of the animal, when comparing our results with 
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those obtained with other Prosimiae or Simiae, which are more 
active and dextrous. 

BuUYTENDIJK (1921) points out the importance of taking into 
account the influence of the natural habits of the Simiae, if we 
want to compare their dexterity in comprehending a given 
situation with that of other mammals. 

NELLMANN and TRENDELENBURG (1926) refer to this question 
in the same way. This explains, the fact, that in the experiments 
of Brerens DE Haan (1932) a squirrel was able to perform 
certain actions (the lifting of a lid) better than most Prosimiae, 
because difficulties of this kind occur to the squirrel, when living 
in the open, searching his winter provisions. 

Loris are stealthy, noctural animals: they do not show their 
habits willingly. One should have much patience in inyestigating 
their behaviour, otherwise one runs the risk of undervaluing 
their capacities. 

As these experiments had to be stopped owing to unforeseen 
circumstances, many matters remain to be investigated. In spite 
of that I have tried to put together these incomplete observations 
in the present paper. In “De Tropische Natuur” (GorrTeER, 
1934) I published some data concerning the biology of these 
animals, 


a 


METHOD AND MATERIAL. 


Nycticebus belongs to the Lorisidae. occurring in S. E. Asia, in contrast 
with the Lemuridae, which are found in Madagascar. 

Nyeticebus can easily be kept in captivity. During the first months of their 
captivity the animals were kept in a cage to accustom them to the presence 
of people. After that they were put in a room, which had one window and 
one door. The window was always opened and wire-netting had been 
put over the opening, while in front of the door was a row of cardboard- 
sheets of 70 cm high, which they could not climb as long as there were 
no ridges between the pieces. A great many poles and ropes had been put 
in all directions in the room, and several boxes and cages served them 
for sleeping purposes. 

Taking into consideration, that \yeticebus only moves very slowly, we can 
assume that the animals had as much freedom of movement as in their 
natural surroundings. The possibilities for observing the animals were 
exceptionally great: we could go about in the room amongst them without 
disturbing them. The animals were fed upon bananas; in addition to this 
insects were given, such as locusts. They will also eat small birds and boiled 
rice. 

As incentive during the experiments living or recently killed locusts 
were used, as they are preferred to all other kinds of food. For some exe. 
periments it was necessary that the grasshoppers should not be alive, that 
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is to say, that they were inanimate: they were therefore drowned an hour 
before the experiment. 

The following loris were used for the experiments: 

R., a female, fat, not very active, very tame, slow, lazy, but she noticed 
everything, that occurred in her vicinity; sometimes she was rather quarrel- 
some and irritable. 

A., a young female, extremely tame, lively and ‘agile’, she soon got 
accustomed to things, was friendly and not quarrelsome. 

S., a female, lean and pale, she remained shy up to the end of the ex- 
periments. She was lively and very quarrelsome and pugnacious. 

I., a very young male, tame, nearly full-grown, not pugnacious, but 
very lively and agile. 


EXPERIMENTS. 
1. EXPERIMENTS ON ASSOCIATION AND MEMORY. 


a. Tratning-methods and technique. 


A short training was applied to three of these animals, until their reaction 
to a certain situation remained the same, i.e. with a certain low percentage 
of mistakes. 

The method of training always consisted of the enticing with food and the 
giving it to them if they reacted in the right way, and quickly pulling the 
food away if they reacted in the wrong way. A definite punishment was 
not administered; the negative stimulus consisted in not receiving the food. 
In this method never more than one locust at a time was shown to them. 

So, during the learning, the food was offered to them in such a way, 
that they could only react in one special way. In those cases there was no 
negative stimulus necessary at all. Usually this was repeated a considerable 
number of times (30-40): after that, the animal was made to choose between 
two locusts, to see, whether some association had been formed, but still it 
was always prevenied from taking the wrong food. ‘The inert nature of the 
loris is an advantage in this method, as the food could be pulled away in 
time if necessary. 5 

In some cases the training-process as above described was omitted and 
the animal was trained making a choice. We cannot, of course, compare 
the rate at which the animals learned during these experiments, with the 
first method, where the animals were first trained with one locust at a time. 


Live locusts were the best to use as enticement; the animals can easily 
eat large quantities of these at a time. They were offered to the Nycticebi 
with long forceps, which were supported by the wire netting of the cage to 
eliminate disturbing movements of either hand of the experimentator, 
and to exclude as much as possible the experimentator giving involuntary 
indications to the animals, or, better expressed, he should not train them 
involuntary by such smail indications. 

To put a question, the answer to which the experimentator does not 
know himself, was impossible without help of a second person, and even 
this would not be sufficient, as he would probably understand much sooner 
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than the .ycticebi. It is impossible to make the experiment completely 
mechanical, at least as long as we want to be able to pull away the food in 
time as a negative stimulus. Only a complicated apparatus would have 
‘made it possible to eliminate this error, but in my opinion the possibility 
of this error is sufficiently eliminated by supporting the farther end of the 
forceps, with which I presented the locusts. I avoided the animals choose 
between two locusts of different size, as this would disturb the results; the 
Nyctecebus certainly prefers the bigger one. 


b. Results of training to accept food through the lowest hole in the 
wire netting of the cage. 


The first animal (R) was first trained to accept food through 
the lowest hole in the middle of the wire netting of the cage. 
In the course of 7 days, 100 live locusts were given to her one 
by one, first through the top hole, in the middle of the netting, 
and then, when the animal reacted positively, through the 
bottom hole. If the animal no longer reacted to the locust, 
offered through the top hole, it was given through the bottom 
hole after waiting one minute. The locusts were offered in 
series of ten. For every series of ten the failures were calculated; 
the number at first was not 50°4, as in other techniques of 
experimentation, but as much as 100%, as the untrained animal 
did not make a choise, but simply took the proffered food 
without consideration, wherever it came from. 

The learning curve accordingly has a slightly different ap- 
pearance to the usual one (fig. I). 
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It might be suggested, that the Nyeticebus knew after 3 serics 
of ten, that she could only obtain the locust the second time it 
was offered. Therefore, on the 7th day, when a 100 locusts had 
been offered through the top- and bottom hole, two locusts at 
a time were offered, one through each hole: the animal was 
made to choose between them 22 times, 17 times it chose the 
lower one, 5 times the upper one, but I took care never to let 
her have the upper ones. The learning had been on the hole 
successful. The fact that the \ycticebus again made some mistakes 
cannot be taken as a sign, that she had learned to get the second 
locust, but only as a sign of surprise of the animal over the new 
situation. Attention should be drawn to the fact that the animal 
sat at the top of the cage on a stick, while it came down, in most 
cases, to the locust, which was most distant. 

When working with Lemur catia, BreRENS DE HAAN and FrIMA 
(1930) found this animal on a lower level in this respect: it 
went on for a long time choosing the door which was nearest. 

The second loris was trained from the beginning to take 
the lower of the two locusts, offered at the same time through 
the top and bottom hole in the middle of the same cage (loris A). 
The upper locust was always pulled away, when the animal 
tried to take it. This of course was not reckoned as a right 
choice. Of the 32 pairs of locusts the animal chose the right 
one 20 times. There always was a certain hesitation. I did not 
succeed in reducing the percentage of mistakes (38°94) by this 
means. If I held both in the middle and then waited till the 
animal drew near, to move one down, and one upwards, the 
animal generally followed the lower one, but the percentage 
of mistakes yet remained 30°%. This was done to neutralize the 
fact, that the Vycticebus sat on her stick at the top of the cage. 
After a period of 3 weeks between this series of experiments 
and the next, the percentage of mistakes did not increase; pro- 
bably the animal was under some disturbing influence all the time. 

To the third loris (S) the locusts were again offered one at 
a time, as in the case of the first (R). Again they were first 
offered through the top- and then through the bottom hole. 
After 3 series of 10 the animal made no more mistakes, but 
when, afterwards, it was offered two grasshoppers at a time, it 
again sometimes chose the top one, namely in 3 out of 20 cases. 

The results, when the animals were trained with one locust 
at a time, as was the case with R and S, were better than in the 
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case of A, which was trained with two locust at a time from the 


beginning. 


c. Results of training to choose the lower hole and exclusion of left 
hand choice. 


As the lower locust was always offered with the left hand, the 
upper one with the right, it is possible that the animals were 
trained to the aspect of the left hand, which of course looks 
like the reflected image of the right hand. Dogs are said to be 
able to distinguish between the two. To test, whether this 
assumption was true, the hands were frequently changed during 
several series of experiments. The first Nycticebus R, which had 
been trained with one locust at a time, made only few mistakes, 
when it could choose, in spite of change of hand by the experi- 
mentator, and seldom chose the upper insect: it chose the right 
hand about as often as the left. Even after an interval of 13 days 
the training still persisted. 

Elev en days after that the animal again made several mistakes 
(3 out Of 15 cases), and the left hand was chosen more often 
than the right, but more experiments after two days showed 
that no association with the left hand existed. 

The animal A had to choose in the same way, the left hand 
underneath, and the right hand above, or the other way round 
(4 possible cases) afier it had been trained rather incompletely 
on the bottom hole in the wire netting of the cage, (left hand 
underneath). This time too, as in the former experiments with 
A, the two insects were first held in the middle of the cage, 
until the animal came near. Then the one was moved down- 
wards, the other upwards to reduce the influence of the perch 
of the loris. In 72°, outof 47 cases it chose the bottom insect, 
in 58% of the cases the left hand. The training on the lower 
locust is not very manifest. The whole learning is as a matter 
of fact not very clear; the fact, that, later on in the experiment, 
the animal did not hesitate, as at the beginning, indicates, that 
there must be another factor which played a disturbing part in 
the otherwise successful learning. 


d. Results of training to choose the bottom hole, and Keeping the 
incentive in the right or left hand. 


It is quite possible, that the Nycticebi, who watched all my 
movements, might remember in which hand I kept the locust, 
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which they had not obtained during the foregoing choice; I 
subsequently took a new grasshopper with the other hand, and 
then again took them both in the two forceps. 

In the following experiments with the Vycticebus R, I kept 
the remaining locust as usually in one of the hands, but I took 
care to held it sometimes in one, sometimes in the other. Thus 
is was possible to control any association that might exist be- 
tween the food and the closed hand (right or left). It was im- 
possible to see any correlation between the hand, which had 
held the insect and the hand which was chosen. The animal in 
far the most cases took the bottom hand. Probably the move- 
ments, when taking a new locust are too quick for the Nycticebus 
to follow. 

The results of these experiments, with the animal A, were the 
same; no correlation could be seen. Accordingly it is impossible 
that this correlation was the disturbing factor in the learning 
of Nycticebus A. ’ 

These control-experiments on the influence of the way in 
which the locust was held, were not superfluous, as it is known, 
that the more primitive monkeys react on certain details during 
the experiments, or minor parts of the situation, while the 
training was directed towards what, for the human mind, would 
appear to be a more general aspect of the situation, (BIERENS 
DE HAAN, 1925). 


e. Results of training to choose the left side of the cage, and ris 
of left hand choice by crossing the arms. i 


Following the successful training of the Nycticebus R, on the 
lower hole in the netting of the cage, it was tried which locust 
the Nycticebus would chaose, when she was offered one to the 
left, and one to the right his of the cage. 

The animal hesitated distinctly and finally did not accept 
either of them; when one locust was then moved downwards, 
the animal did not react till the grasshopper was right at the 
bottom of the cage. It was impossible to disturb its training 
to the bottom of the cage. I did not succeed in doing so till after 
10 series of 10 experiments. 

With A I did succeed, but then there hardly was any question 
of a foregoing learning, as the percentage of mistakes had been 
too high (30%). The Gaining was carried on in the same way, 
by offering two locusts and pulling away the one it was not 
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to take. After two series of 10 the Vycticebus made hardly any 
more mistakes and chose the left one nearly always. 

When the arms were crossed, the .Vycticebus nearly always 
took the one on the left side of the cage, i.e. in 74° of the 
cases: so there was no left hand choice, but the novelty of the 
situation did have a disturbing influence. It was remarkable, 
with both R and A, how precisely they noticed all the details 
of the total complex of visible objects and their mutual relation; 
a small change was enough to confuse them. 

If we compare this with the behaviour of the primitive mon- 
keys of BrerENs DE Haan (1925 & 1928) the essential features 
are the same: superficial or general similarity of objects is not 
recognized, as such is the case by human beings. 

An even more striking example of the importance of appar- 
ently insignificant things for recognizing the complex of ob- 
servation in the experimental animal is provided by the be- 
haviour of the Nycticebus S, when it was subjected to left side 
training. This animal, like A, was trained, while choosing, to 
select the left locust. In the first 3 series of 10, the animal made 
only 7 mistakes. Then the experimentator crossed his arms, 
to see if the loris was not becoming inhabited to select the /eft 
hand insect, instead of the insect on the left side of the cage. This 
proved not to be the case, but on the other hand, the loris, which 
the different situation had induced to make more mistakes, 
viz. 36°,, did not recover its certainty, not even when the arms 
were not crossed: (total number of experiments 36). The fol- 
lowing day the percentage of errors was even greater (45°). 
At first this was attributed to the possible influence of the 
position of the stick which served as perch (compare BreRENs 
DE Haan & Frima 1930). This perch was thrust through the 
netting on the right side of the cage, and when it was shifted 
to the left, the percentage of errors became somewhat smaller, 
but the left side training was by no means satisfactorily proved. 
The animal was very easily distracted and rather shy. It fre- 
quently would not accept the right locust, after it had chosen 
wrong several times, which of course did not encourage the 
formation of association. Three weeks later the most important 
disturbing influence was discovered, so that all the foregoing 
results were rendered clear. 

As the animals were usually too sleepy by daylight, I made 
the experiments mostly in the evening, by artificial light. I 
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used a lamp of only 8 candle power, at’a.distance of 3 m, so as 
not to expose the animals too much to light. This lamp was 
opposite the cage of the loris on the left side; if I put a candle 
at about 1 m distance on the right side, the cage was lighted 
about evenly on both sides. The experiment was repeated thus, 
and again with light on the right side (candle only). The cage, 
the lamp and the candle were purposely kept in the same 
places to avoid introducing new elements into the observation- 
complex; the animal reacts to the details of its total impression, 
for it does not generalize situations. The result was, that with 
left light (as before) the percentage of errors rose to 50%, the 
choice was therefore indifferent. With light from both sides 
the .Vycticebus made no mistakes, with right light it was the 
same, at least from the end series of 10 experiments. 

We may therefore assume that this Vpeticebus reacts negatively 
to the light, positively to the training; if the two counteract 
eachother, signs of training are absent or not clear, if the light 
is indifferent (from both sides) the training shows up well, 
while if both work together of course the result is the same. It 
is also possible, that the animal began to notice the direction 
of the shadows. 

It was only NVycticebus S, who displayed these phenomena. It 
does not necessarily follow that every Nycticebus or every noctural 
animal would be so strongly influenced by light. It is quite pos- 
sible, that the shy nature of this specimen was the cduse of its 
igsked negative reaction to light. 


SJ. Results of diminution of the distance between left and right hand 
locust. 


By gradually bringing the left and the right hand nearer 
together, loris R could gradually be taught to choose the most left 
locust, even when the distance between the two was reduced 
from 40 cm to only 10 cm. Before the animal had got as far 
as this, it had been tried how it would react to a sudden dimi- 
nution of the space. Usually this confused it. If one insect, 
within 15 minutes, was held in the middle and one to the right, 
it chose the one nearest to the left, that is the one in the middle 
of the netting before the cage, in not more than 50% of the 
cases; if only one was held to the left, one in the middle, it 
usually took the left one. This would appear to show, that the 
animal was trained to an absolute characteristic (left before the 
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cage), it did not choose the relatively most left. This is not in 
accordance with BrerENs DE HAAn’s experience (1928), who 
observed that when both objects were moved in a negative 
direction, two of. the lower monkeys still chose the most positive 
one, that is in this particular case, that they were influenced 
by relative characteristics. Perhaps this indicates a higher de- 
velopment in the monkey, or at any rate a more human method 
of reaction. 


g. Discussion. 


These experiments prove that the memory of these animals 
on learning remains for a long time, certainly for some months 
(in KGHLER’s chimpansies 13 months). Unfortunately we cannot 
compare these experiments with BrereNs DE HAan’s (1928); 
they are too incomplete or not sufficiently specialized in that 
direction. 

I have found that the \ycticebus is not so amenable to training 
as a lower monkey, and certainly not so good as a quick and 
“higher” specimen, like BrereNs DE HAAnN’s “‘Cobus’’, not even 
with much more patience (on account of its indolence). We may 
say with almost certainty that Vyeticebi are less susceptible to 
training than Carnivora. Checking experiments which I made 
with a domestic cat and a Luwak or Musang (Paradoxurus 
hermaphroditus Pall), also point in this direction. The Nyeticebus 
learns after comparatively few repetitions, but often continues 
to make many mistakes. It is very easily disturbed by secondary 
conditions (lighting, arrangement of the experiment, involuntary 
movements of the experimentator), which points to observation 
of the surroundings as one complex; if one detail of the visual 
complex is changed, the whole complex is no longer recognized 
as such. 

This is found with monkeys too (with Vemestrinus, BrERENS 
DE Haan 1928), and dogs, (DE JonG 191g). Loris show a keen 
power of observation, but not the perception of resemblances 
(power of combination) as in man. 

The interest in one particular article of food is of compara- 
tively short duration. Nothing can be observed of the kind of 
intelligence or the use of instruments. Neither are the searching 
movements of this species strongly dev ‘eloped, perhaps on 
account of its limited activity. In the virgin forest the creature» 
will probably have had food in abundance. Thus it took sev eral 
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weeks, for instance, before one of the Vycticeb? learned to put 
its hand through the bars of a cage, if that was the only way to 
get the food. 


2. EXPERIMENTS ON THE SOLUTION OF NEW PROBLEMS. 


If food is concealed in the presence of the experimental 
animal, in the same sort of way as Brerens p—E Haan did it, 
the animal is confronted with the problem of how it can attain 
its food. If it is still able to hear or smell the same, it will be 
continually instigated to further search, being chiefly guided 
in its endeavour by its olfactory and auditory organs. If on 
the other hand it can no longer perceive it by these senses, it 
will only continue its search as long as the first impression lasts 
(delayed reaction). 

In searching the animal may or may not be guided by a 
perception of the way the food has disappeared. Of course it 
may find it without any comprehension of the situation by 
simply blindly searching and accidentally finding it (trial and 
error). It can usually be seen by the manner in which it sets 
about its search whether it is doing it by understanding or not. 
Moreover the animal, that solves the problem by ,,intelligence’’, 
will usually solve the same difficulty again and again without 
errors, while one that does it by “trial and error’? will only 
gradually learn how it can be done, more and more quickly 
and finally with immediate success. 

McDoveGat’s research on rats throws doubt on this subject, 
but he prepared his animals for the experiments beforehand. 

In my experiments locusts were usually used as decoy, that 
had been drowned, as these could not be heard after they were 
hidden, live ones could. 


The problems presented may be divided into three groups: 

a. Insome of the experiments the food was concealed within 
sight of the loris in a box of 10X20 cm, 15 cm high, closed by 
a hinged lid; 

6. in the same box with the lid left open; 

c. in some of the experiments the food was covered by the 
same box turned upside down without the hid. 


a. First series of experiments. Locusts killed under water. 
Arrangement of experiments: the loris could move about freely 
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in a chamber with numerous perches. Box with hinged lid which 
‘could be closed. ' 

There was a slit of 2 mm, by means of which the Nycticebus 
could easily lift up the lid with its fingers, or even with its nose. 
It was observed, that the animal always used its nose for this 
purpose, the hand was used only for grasping its prey. 

The box stood on the ground, the loris had not the least 
objection, if necessary, to persuing their food across the floor. 

In the first place it is necessary to ascertain whether the 
Nycticebt really search long enough to be used for these kinds 
of experiments. 

The answer to this proved to be affirmative, although some 
specimens, such as the animal S, lost the impression of the 
food very rapidly (within 15 seconds), at all events they only 
searched for a short time and then went on, apparently quite 
contented. Animal I searched for a whole minute, the others 
for a shorter time; R alone searched for more than one minute, 
but it proved later that this was not a real case of delayed 
reaction, as R had already made acquaintance with the box in 
connection with locusts beforehand. There was, therefore al- 
ready formed an association, by which the box had acquired 
a significance for the animal (by Fiscuet’s “‘Erinnerung”). If 
the box was placed open before it, R came to it immediately 
and looked inside; this happened repeatedly, in spite of the 
absence of locusts. If the box was put down closed, R would 
stay as long as 2 minutes in the vicinity waiting for the contents 
to appear. 

In my further experiments, therefore, I first showed the locust 
and let it fall into the box close to the face of the Nycticebus, 
while I released the lid of the box, which I held in the same 
hand as the insect so as to eliminate my personal influence as 
much as possible. If I stayed near, the .Vyeticebi always looked 
at me within ro seconds, which might distract their attention. 
The indolence of the animals was a fortunate circumstance; 
with quicker animals it might not have been possible to dis- 
appear sufficiently quickly from their sphere of attention. 

Loris A failed to find the dead locust 12 times. It looked 
behind and beside the box. After two days the experiments 
were continued with Jive locusts. The 6th time the grasshopper;. 
after the box. was closed, again appeared before the slit (2 mm), 
inside the box. 4 openerdsthe box with its nose and seized the grasshopper; 
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then it pushed the lid further open, extracted another grasshopper 
and then went away. The following experiments were un- 
successful, the animal only sniffled at the slit. NeL~MANN and 
TRENDELENBURG’s Rhesus monkey, after being once shown the 
way by the experimentator, knew how to extract a piece of fruit 
from his pocket. 

From now on the finding of the grasshopper by A could no 
longer be regarded as the solution of the problem (Primiare 
Aufgabenlésung of NELLMANN and TRENDELENBURG), the JVyc- 
ticebus had learned to recognize the box as a source of food. But 
we may compare A’s progress with that of McDovuGALt’s rats. 

When the experiment was continued 12 days later, it was 
evident that A had not entirely grasped the situation. It only 
recognized the box, as was shown by its continual searching, 
which resulted finally in opening the box after I had already 
dropped 5 grasshoppers into it successively, before its eyes. The 
animal did not comprehend, therefore, that the insects it saw, 
disappeared into the box, one by one, it was only instigated to 
search by the sight of a grasshoppe r, and as the box had become 
a recognized source of food for the animal, it was carefully exa- 
mined. Opening the box occurred seontancoushy. so that we 
may assume that the animal remembered the mechanism of the 
lid. A opened the box three times more and devoured the con- 
tents, but it never reacted directly to the disappearance of the 
insect by opening the box, it always sought elsewhere for at 
least a few seconds: in 8 cases it did not extract the insect at 
all. Finally the experiments degenerated altogether, as A opened 
the box, now and then, to see if there was anvthing in it, even 
when I had not showed anything. When I once let a dead locust 
fall behind the box, A opened it after a few seconds to see if there 
might be more food in it, the locust remained untouched lying 
beside it (formation of the association: box-food). 

The animal, therefore, was barely on one level with Mc 
DovGALL’s most inferior rats. At the same time we must take 
into consideration: 

ist: that McDovuGALv’s rats were assisted until they succeeded, 
while the Vycticebus succeeded of itself, even if only by accident. 

end: that the JVycticebus reacts much more slowly, so that the 
failure in its case may be due to our impatience. 

Another Nycticebus, R, searched diligently and felt at the slit, 
but never got as far as opening the lid, not even when live 
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locusts were in it. Further it did not even imitate A; only once 
it came with it to eat up what was in the box after A had opened 
‘it. It did not open the box afterwards of its own accord. 

A third Nycticebus I, like A, only reacted to the sound of live 
locusts. It made distinct listening-movements, seized the whole . 
box and ate one of the insects that was visible through the slit, 
but reacted further negatively, just as it did to dead locusts. 

A fourth Nycticebus, S, reacted negatively. 

b. Ina second series of experiments I dropped a dead locust 
into the same box without closing the lid. A and R, after some 
search on the ground near the box always reacted positively, 
the other NVyeticebi negatively, while they only reacted for a 
short time and were more shy. (The Nycticebus, crawling on the 
ground, could not see over the edge of the box). 

It is very significant, that neither A nor R, directly after the 
experiment, picked out the locust from the box after the lid 
had shut again, as was the case in the experiments under a. It 
can, thus, by no means be said, that the problem is solved. 

That a .\Vyettcebus can pick a dead insect out of an open box is 
something the same as that it can find one sitting still in a hole 
in a tree, so that this is a familiar situation for these animals, 
that were captured in the forest (NELLMANN and TRENDELEN- 
BURG’s Secondare Aufgabenlésung). 

The animal searches because it is instigated by the actual 
sight of the food, but the direction in which it will seek, when 
that has disappeared, is not determined by it. If the Nycticebus 
really sees in what direction the insect disappears so quickly, 
this rapid visual impression is apparently not enough to guide it 
in its search, because this impression does not “endure long 
cnough. 

If several live locusts are let out before them and they make a 
false snatch, they hardly ever make a second attempt at the 
same insect, even if it comes down again close by; it would 
appear that the animals’ reactions are too slow for this. 

The abundance of food in the virgin forest probably induces 
this searching at random. 

c. A third series of experiments were made with the inverted 
box without lid. As appeared later, the animals could easily 
push it aside or turn it over, as also an inverted wire cage with 
locusts, heavier yet, which they quite accidentally knocked over, 
In these experiments the animal's search had no results either. 
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_ Finally I decided ¢o help one of the loris, viz. A. I laid a dead 
locust before it, and after it had been observed, I covered it up, 
putting the edge of the box on one of its forehands. This ex- 
periment gave a negative result too: the Nycticebus only drew 
back its hand and searched round about the box. If I lifted the 
box up after } minute, the animal had by that time always left 
off searching. 

According to Hunter, dogs would search for at most five 
minutes. 

d. Discussion. If these experiments with the box, inverted or 
not, are compared with those on monkeys by NELLMANN and 
TRENDELENBURG, and by Brerens DE Haan on monkevs and 
Lemurs with the inverted flower-pot or the cigar-box, the 
tobacco-tin and the drawer, it will be seen: 

1. that the searching and opening is usually done by loris and 
Lemurs with the nose, the seizing with the hand (A\jyeticebus A 
sometimes with the mouth); a baboon of NELLMANN and TREN- 
DELENBURG grasped with two fingers (thumb and forefinger). 

2. that helping. even “putting through the action’, is no use: 
BIERENS DE Haan fed Lemur cinereiceps from the tobacco tin, 
I placed the box on A’s hand, DE Jonc assisted dogs, with 
negative results, but McDovcatut assisted rats with positive 
results, 

g. that at random search, by “‘trial and error’, for the food 
could usually be observed (CLAPAREDE’s “‘intelligence empiri- 
que’), but intelligent search never (“intelligence proprement 
dite’). 

' 4. that it was no difficulty for Brerens p—E Haay’s Lemur to 
turn over an inverted flower-pot, but the inverted box was for 
the Nycircebi: in all probability this was not due to too little 
activity, dexterity or strength in the Nycticebi, but to absence of 
comprehension of the direction in searching. This might be partly 
due to the inertia in observation and action of the N%cticebr, 
partly to their actions being in fact on a lower level. 

5. that if the loris A and R happen to find the solution of a 
problem themselves, then they learn quickly. 

BrereNs DE Haan’s third Lemur (experiments with tobacco 
tin) stood on about the same level; some specimens of lower 
monkeys did not find the solution themselves at all. 

Thus we see, that there is no question of acting with intelli- 
gence in Prosimiae, as there is some in apes. It is possible, that 
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some capacity for it may be shown in some Prosimiae, but it is 
certainly not demonstrated by the present experiments. 


CONCLUSION. 


As I have mentioned above, in spite of some success with the 
training experiments, the number of errors is still too great to 
be able to make good use of the training for prosecuting further 
experiments. I was therefore not able to set up any experiments 
of the perception of colour, without necessarily weakening the 
results by the too great percentage of errors. 

BrereNs DE Haan came to similar conclusions in regard to 
Lemurs; although in one species, as in monkeys, colour-sense 
could be.demonstrated. The results were not very clearly 
positive, because amongst other things, in my opinion, the 
preference was not strong enough. One of Brerens DE HaAAn’s 
Lemurs, however, was obviously colour-blind (Lemur mongoz I). 
It might .be possible to find out experimentally whether the 
Nycticebus'is colour-blind or not; I should expect him to be, 
considering his noctural habits. 

I hope later to give an account of more extensive experiments 
with these animals. 
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CRYPTORRHYNCHUS GRAVIS F. UND DIE 
URSACHEN SEINER MASSENVERMEHRUNG 
IN JAVA 


VON 
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EINLEITUNG. 


Schon langere Zeit hat die Mangakultur in einigen Teilen 
Niederl. Indiens von einem Kafer zu leiden, der an vielen Orten 
die ganze Ernte ungeniessbar machen kann. Bis jetzt hat die 
Kultur besserer Mangas sich in den Strecken konzentriert, wo 
der Mangakafer gar nicht oder nur sehr sporadisch vorkommt, 
wodurch dieses Insekt z.Zt. hauptsachlich eine Plage der minder- 
wertigeren Mangasorten ist. Nun aber, da besonders durch die 
Arbeit des Herrn J. J. Ocuse der Obstbau wahrend der letzten 


Jahre einen immer grésseren Aufschwung genommen hat, und 
in grésserem Massstabe Proben mit der Anpflanzung in Strecken 
genommen wurden, wo die Kultur bis jetzt nur eine unter- 
geordnete Stellung einnahm, ist das Mangakaferproblem 
dringender als je geworden; darum wurde es am Institut fiir 
Pflanzenkrankheiten in Buitenzorg (Java) in Behandlung ge- 
nommen.. 


Zuerst beschaftigte Dr S. LEEFMANs sich damit. Er beschrankte sich haupt- 
sachlich auf das Besummen der Art und das Anstellen orientierender Beob- 
achtungen betr. die Lebensweise des Tieres, wodurch er schon gleich ent- 
deckte, das der auf Java vorkommende Kafer ein anderer war, als bisher 
angenommen wurde. Da Dr Leermans keine Zeit hatte das Problem weiter 
auszuarbeiten, wurde es im Frihjar 1929 Herrn Dr J. VAN DER VECHT tiber- 
tragen, der sofort mit orientierenden Untersuchungen begann und die 
Dauer der verschiedenen Stadien feststellte. Als er soweit war, erhielt er 
einen anderen Auftrag. sodass er sich dem Problem nicht weiter widmen 
konnte. Der Verfasser dieser Arbeit wurde dann mit der Weiteruntersuchung 
dieser Insektenplage beauftragt und Dr van DER VEcHT stellte ihm dafir 
seine Aufzeichnungen zur Verfiigung. Im Jahre 1932 wurde der Verfasser 
nach Malang versetzt, so dass er die Untersuchungen nicht vollenden 
konnte. Die noch nicht vollendeten Serienbeobachtungen wurden unter 
Leitung von Dr FRanssen fortgesetzt, dem hiermit der gebthrende Dank 
erstattet wird. 
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Die Untersuchungen wurden grésstenteils in Buitenzorg und in der Um- 
gebung von Pasar Minggoe angestellt, wobei der Leiter des Reichs-Obst- 
gartens, Herr MaGIELsE, immer die grésste Unterstiitzung gewahrte. Ausser- 
dem schickten viele ,,Landbouwkonsulenten” die durch ein Rundschreiben 
dazu aufgefordert waren, Material und Angaben an den Direktor des Instituts 
far Pflanzenkrankheiten. Auch diesen Mitarbeitern gebihrt grosser Dank. 


Nachdem der Lebenslauf und die Lebensweise der verschiede- 
nen Stadien méglichst vollstandig festgestellt war, versuchte man 
die Faktoren naher kennen zu lernen, die auf die Entstehung 
der Plage Einfluss ausiiben. Es wurde untersucht, in welchem 
Umfang es moéglich ware in den Garten fiir die Mangakafer 
ungiinstige Faktoren zu schaffen. Hierbei diirfte man nicht ver- 
gessen, dass die Mangakultur eine Kleinkultur ist und die Baume 
fast immer zwischen den Wohnhausern stehen. Daher konnten 
nur Bekampfungsmittel in Frage kommen, die einfach und ohne 
Gefahr fiir die einheimische Bevolkerung angewandt werden 
konnten. Man konnte schwerlich die Pflanzen mit starken Gift- 
stoffen bestauben oder bespritzen, da wahrscheinlich Hiihner 
und andere Haustiere und vielleicht auch Menschen damit 
in Bertthrung kommen konnten. 

Betr. die Wirtschafiliche Bedeutung des Mangakafers sei das 
Folgende gesagt. 

Die Infektion bewirkt, dass die Friichte zwar noch teilweise 
konsumiert werden kénnen, aber doch im Vergleich zu den ge- 
sunden Friichten minderwertig sind. Sie hat keinen besonders 
grossen Fruchtfall zur Folge, so wie SUBRAMANYAM das von 
Manggas berichtet, die durch Cryptorrynchus mangiferae befallen 
sind. Es scheint sogar dass. die vom Mangakafer befallenen 
Friichte weniger abfallen als die nicht infizierten. 

Von den abgefallenen Friichten von 11 kontrollierten Ke- 
bembem-Baume aus der Umgebung von Batavia waren in der 
ersten, zweiten u.s.w. Woche, nachdem die ersten Eier abgelegt 
waren, 2%, 13%, 9%, 14%, 27%» 29% und 28% dieser Friichte 
von den Kafern infiziert. 

Maximal war dies noch nicht 30%, wahrend bei der Ernte 
es sich herausstellte, dass 46°4 der Friichte Eier des Kafers ent- 
hielten. Eine Ursache hierfiir konnte nicht angegeben werden. 
Es ist selbstverstandlich, dass dieser Umstand fiir die Manga- 
baumbesitzer unvorteilhaft ist. Wenn gerade nicht infizierte 
Mangas abfallen, wird bei der Ernte der Prozentsatz der infi- 
zierten Friichte um so hoher sein. 


& 
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Die Mangasorten, die in Java von Mangakafer befallen werden 
und also fir unsere Ubersicht in Frage kommen sind die fol- 
genden: Mangifera indica L., M. foetica Lour. und M. odorata 
Griff) Nach Ocuse bliiht M. indica von Juli bis August mit 
einer Ernteperiode von September bis November, foetica von 
Mai bis Juni mit einer Ernteperiode von September bis November 
und odorata von Juni bis September mit einer Ernteperiode von 
August bis Dezember. 

Da die Bliitezeit der Mangas vom Eintritt der Trockenperiode 
abhangig ist und in dieser Periode vorkommende Regenfalle die 
Bliite vernichten konnen — meist tritt dann eine Nachbliite auf — 
blithen die verschiedenen Sorten in dem trocknen Ost-Java mit 
seinem voliig regenlosen Ost Monsun viel regelmassiger als in 
West Java, wo es auch wahrend der Trockenzeit noch tiichtig 
regnen kann. 

Infolge dieses feuchten Klimas dauert nicht nur die Bliitezeit 
in West-Java langer, sondern es bliihen auch wahrend der 
Regenzeit immer einige Baume, besonders wenn, wahrend der 
hervorgehenden Trockenperiode, die Bliite durch Regenfalle 
ganz oder teilweise vernichtet wurde. 

Die besseren Mangasorten werden fast ausschliesslich in den 
trocknen Teilen Javas (Ost- und Mitten-Java) angepflanzt. In 
West-Java findet man nur geringere Varietaten, die jedoch von 
der dortigen Bevélkerung gern gegessen werden. 

Die Manga ist ein Tieflandbaum. Nur odorata wird in 1000 m 
hohe angepflanzt. 

Mangas werden gewohnlich nicht als Obstgarten angepflanzt, 
sondern auf den Hoéfen der Hauser der Eingeborenen, Chinesen 
oder Europaer. 


In der Fachliteratur werden zwei verwandte Kaferarten als 
ernsthafte Schadlinge der Mangabaume genannt: Cryptorrhynchus 
gravis F. und C. mangiferae F. Uber beide Arten findet man viele 
Literaturangaben. In den meisten Fallen werden sie nur als 
Schadlinge genannt, FLETCHER, SEN, RUTHERFORD und SuBRa- 
MANYAM behandeln sie ausfiihrlicher. In der Niederl.-indische 
Literatur wird der Mangakifer mehr oder weniger intensiy 


") Mangga wangi ist eine in der Umgebung von Batavia geziichtete 
minderwertige Varietat von AML. indica. Batjan ist eine Varietat von MM: 
Joetica und Kebembem und Kweni sind Varietaten von AM. odorata. 
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von DAMMERMAN, LEEFMANS, TAN, VORDEMAN und WeEsTENDORP 
behandelt. Von vielen auslandischen Artikeln konnte nur ein 
Referat in der R.A.E. beniitzt werden. 


SYSTEMATIK. 


LEEFMANs hat iiberzeugend nachgewiesen, dass die in Niederl. 
Indien vorkommende Art gravis und nicht mangiferae ist, wie 
in friiheren Angaben bchauptet wiirde. Auch im Britischen 
Museum wurden die zur Bestimmung eingesandten Exemplare 
als gravis bestimmt. 

Vom Genus Crypiorrhynchus kommen in Nieder]. Indien 2 Ver- 
treter auf Mangabaumen vor, namlich gravis und goniocnemis 
Marsu. (s. MARSHALL, 1926). Von den zuletztgenannten Art 
lebt die Larve in den Zweigen, so dass Verwechslung ausge- 
schlossen ist. Leichter konnte gravis mit mangiferae verwechselt 
werden, der jedoch bis jetzt nicht in Niederl. Indien angetroffen 
wurde. Da dieser Kafer in Malakka gefunden wird, kann man 
erwarten, dass er, wenn dic hiesigen Verhaltnisse fur ihn giinstig 
sind, innerhalb kiirzerer oder langerer Zeit auch hier anzu- 
treffen ist. Am besten sind die KAfer in ihren Jugendstadien von 
einander zu unterscheiden, da die Larven von gravis im Frucht- 
fleisch, die von mangiferae im Kern leben. 


GEOGRAPHISCHE VERBREITUNG. 


Das Verbreitungsgebiet von C. gravis beschrankt sich auf S.O. 
Asien. Der Kafer wird gefunden in Bengalen (M. Lerroy und 
How ett, FLETCHER, MisrRA und Sen), Assam (M. Lerroy und 
How ett, FLETCHER und Misra), Burma (FLETCHER, MiIsRA), 
Malakka (Corspetr und GATER) und Niederl. Indien (LEEF- 
MANS). 

Innerhalb Nieder]l. Indien ist der Kafer iiber Sumatra, Java, 
Borneo, Banka und Bali verbreitet. Vielleicht kommt er auch auf 
anderen Inseln vor, aber dariiber fehlen uns nahere Angaben. 
Auf Celebes scheint er ganzlich zu fehlen. 

Auf Java <ommt der Kafer ausschliesslich im Westen vielfach 
vor, im Osten jedoch ausserst sporadisch. Von den verschiedenen 
, Landbouwkonsulenten” wurde berichtet, dass die Kafer zahl- 
reich in Tandjoeng Sari, Nord-Bantam, Buitenzorg und Soeka- 
boemi vorkommen. In Cheribon sind die Kafer hauptsachlich 
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in nassen Jahren zahlreich, in Salatiga aber treten sie wieder 
vielfach auf. Ausserdem wurden noch einige Kafer in Blitar, 
Kedoe und Banjoemas angetroffen. Die Kafer fehlen ganzlich 
- oder nahezu ganzlich in Bondowoso, Jogjakarta, Soerakarta, 
Madioen, Ponorogo, Lawang, Bodjonegoro, Grisee und Ost 
Priangan. Ausserdem wurden vom Verfasser persénlich die 
Garten in der Umgebung von Pasoeroean und Malang unter- 
sucht, jedoch wurden keine Kafer angetroffen. Doch fehlen auch 
in Ost Java die Kafer nicht ganzlich. In Malang wurden z.B. 
infizierte Friichte von Dr J. Berrem und von einigen Schilern 
der dortigen A.M.S. angetroffen. 

Auf Sumatra scheint in der Umgebung von Padang, Medan 
und Kotta Radja beinahe die ganze Ernte infiziert zu sein. 


BESCHREIBUNG DER STADIEN. 


Die Eier des Kafers sind ungefahr } mm lang und 0,3 mm 
breit, oval und farblos. Man findet sie auf der Schale der 
Frucht, immer iiberdeckt mit einer harten braunen Substanz. 
Meistens wird vom Kafer eine halbmondfoérmige Rinne um das 
Ei in der Schale ausgebissen. Die aus dieser Rinne austretende 
Gummi wird mit Exkrementen gemischt, sodass statt eine Rinne 
ein halbmondférmiges Wallchen entsteht. Zuweilen ist soviel 
Gummi aus der Wunde herausgekommen, dass das ganze Ei 
dadurch tiberdeckt ist. 

Die Larve ist weiss mit braunem Kopf. Wenn sie gerade aus 
dem Ei gekommen ist, hat sie eine Lange von 1,09 mm und eine 
Breite von 0,17 mm, fiir die erwachsenen Larven sind diese 
Masse 13 und 3 mm. 

Die Puppe ist 6 mm lang und anfangs gelb-weiss. Nach dem 
ersten Tag fangen die Augen an dunkler zu werden, am nichsten 
Tag sind die Augen braun, wahrend die Kniee schon dunkel 
angegeben sind, nachher werden die Augen schwarzbraun, die 
Beine braunlich und einen Tag spater fangen die Tiere an die 
Beine zu bewegen. 

Die Kafer sind schon so oft und ausfiihrlich beschrieben 
worden, dass cine weitere Beschreibung mir unnétig scheint. 


ENTWICKLUNGSDAUER DER STADIEN. 


In der Umgebung von Buitenzorg fand die Entwicklung der 
Ener in 53 bis 7 Tagen, durchschnittlich in 6 Tagen statt. Die 
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Larven entwickelten sich in 30 bis 36 Tagen, durchschnittlich 
in 334 Tagen und die Puppen in 5 Tagen. . 

Die Dauer des Ei- und Larven-Stadiums wurde in Buitenzorg 
festgestellt an 25 Beobachtungen. Ei und Puppenstadium wurden 
im Laboratorium untersucht, das Larvenstadium im Freien, da 
die Larven im Laboratorium nur mit grésster Schwierigkeit 
lebendig gchalten werden konnten. 

Dass die Entwicklungsgeschwindigkeit von ausseren Umstan- 
de nabhangig ist, zeigten einige Beobachtungen, welche in Pa- 
soeroean angestellt wurden. Die Dauer des Larvenstadiums war 
hier durchschnittlich 25,7 Tage mit einer Variationsbreite von 
11 Tage. In Pasocroean ist es warmer und tréckner als in Buiten- 
zorg und ausserdem wurden viele Friichte, in welchen die Tiere 
geztichtet wurden, an der eine Seite von der Sonne beschienen, 
so dass die Friichte lokal zuweilen stark geheizt wurden. 

Die in Pasoeroean gefundenen Werte sind nicht so genau wie 
diejenigen, die in Buitenzorg erhalten wurden da in der gesamm- 
ten Entwicklungsdauer von Ei, Larve und Puppe die buiten- 
zorgschen Werte fiir Ei- und Larvenstadium interpoliert wurden. 

Die gesammte Entwicklungsdauer betragt in der Umgebung 
von Buitenzorg daher etwa mehr als 40 Tage, in Pasoeroean 
36 Tage. 

DIE FORTPFLANZUNG. 


Reifungsfrass und Befruchtung. { 


Bei den jungen Kafern sind die Geslechtsorgane noch nicht 
sofort entwickelt. Sie sind von einem dicken Fettgewebe umgeben 
und wachsen wahrend der ersten 6 Wochen weiter aus, in welcher 
Periode ein grosser Teil des Fettgewebes absorbiert wird. Erst 
nach dieser Zcit sind die Kafer im Stande die ersten Eier ab zu 
legen. 

Ist das Weibchen geschlechtsreif, so wird es begattet, was 
wahrend der Periode, in welcher Eier abgelegt werden, oft 
wiederholt wird. Eine einmalige Begattung geniigt um das 
Weibchen viel Male hintereinander entwicklungsfahige Eier ab- 
‘legen zu lassen. 


Die Ablage der Ever. 


Wenn man die Stelle, an welcher das Ei abgelegt wurde genau 
untersucht, sieht man, dass der Kafer zuerst die Schale an der 
betreffende Stelle angebissen hat, so dass die junge Larve die 
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Schale nicht zu durchléchern braucht. Das austretende Gummi 
wird vom Kafer mit Exkremente gemischt und mit der in dieser 
Weise entstandenen harten Substanz wird das Ei iiberdeckt. Dass 
der Kafer nachher eine halbmondf6rmige Rinne um das Ei aus- 
beisst, wurde schon bei der Beschreibung der Eier erwahnt. 


Die Dauer der Periode der Evablage. - 


Wenn die Kafer fortwahrend im Stande sind Eier ab zu legen, 
d.h. wenn ihnen immer halbreife Friichte zur Verfiigung stehen, 
ist die Periode, wahrend welcher regelmassig Eier abgelegt 
werden nur kurz. Aus der graphischen Darstellung I geht hervor, 
dass die Eier zum gréssten Teil innerhalb 5 Wochen abgelest 


Zahl der Lier. 
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Graphische Darstellung I. Zahl der Eier, die von 
zwei Gruppen je von 8 22 pro Tag abgelegt 
wurden. Zwischen 30 V und 18 VI sind 6 Weibchen 
gestorben, wahrend 2 Tiere keine Eier mehr ab- 
legten, sodass vom 18 Juni ab nur noch 8 Tiere 
Eier abgelegt’ haben. Daher wurden in dieser 
Periode die zwei Gruppen zusammen genommen. 
“== Data an welchen den Tieren neue 

Friichte gegeben wurden. 
~ [ [ Data ab welchen den Tieren keine ge- 

schickten Fritchte zur Verfiigung standen. 
—yT_ .Eine Periode von zehn Tagen. 


ss 
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werden, wahrend die Zahl, die noch nach 2 Monate produziert 
wird, vollstandig zu vernachlassigen ist. Hierzu muss noch er- 
wahnt werden, dass das Auf- und Abgehen der Linie in dieser 
graphischen Darstellung von der schnellen Nachreifung der ab- 
gepfliickten Friichte verursacht wird, so dass cigentlich die Kafer 
nicht immer volkommen geschickte Friichte zur Verfiigung 
hatten. Es ist deshalb wahrscheinlich, dass in der Natur die Ab- 
legeperiode kiirzer sein wird, als in obengenannten Versuchen, 
was auch daraus hervorgeht, dass man in Friichten aus derselben 
Ernte fast immer Larven, Puppen oder Kafer findet, die in 
ihrem Alter weniger als drei Wochen von einander abweichen. 

Wahrscheinlich ist daher in der Natur die Dauer der Ablege- 
periode etwas mehr als drei Wochen. 


Einfluss des Alters des Kéfers auf die Eiproduktion. 


Die Mangaarten und Varietaten haben in Java eine sehr be- 
stimmte Bliitezeit. Ausserhalb dieser Zeit bliihen in den meisten 
Gegenden Javas keine Mangabaume. Wenn daher die jungen 
Kafer ihre Friichte verlassen haben und imstande sind Eier 
ab zu legen, sind meistens keine geschickten Friichte da, so dass 
die Tiere kiirzere oder langere Zeit mit der Eiablage warten 
miissen. Da es nun wertvoll ist zu wissen, ob es die Eierproduk- 
tion der einzelnen Tiere giinstig beeinflusst, wenn sie sofort nach 
der Reifungsfrass imstande sind Eier ab zu legen, wurden einige 
Laboratoriumsbeobachtungen nach dieser Frage eingesetzt. Die 
grosste Schwierigkeit bei der Losung dieser Frage war, dass 
es fast unméglich war das ganze Jahr hindurch halb reife 
Friichte zu bekommen. In der Umgebung von Buitenzorg war 
es aber infolge des sehr feuchten Klimas fast immer méglich 
einige, obwohl wenige Friichte zu erhalten. Durch diese Um- 
stande konnten die Versuche, sei es auch mit einer geringen 
Kaferzahl angestellt werden. 

Die Ergebnisse dieser Versuche sind in der graphischen Dar- 
stellung II angegeben. In dieser graphischen Darstellung findet 
man die Zahl der von einem Weibchen abgelegten Eier, wenn 
die Tiere kiirzere oder langere Zeit nach dem Beenden des 
Reifungsfrasses keine geschickten Friichte zur Verfiigung gestellt 
wurden. Deutlich geht aus der graphischen Darstellung hervor, 
dass die Zahl der abgelegten Eier abnimmt, wenn die Zeit, 
wahrend welcher die Kafer keine Friichte infizieren konnen zu- 
nimmt. Wahrscheinlich besteht eine feste Beziehung zwischen 
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diesen beiden Faktoren, leider geniigt aber die Zahl der Beob- 

achtungen nicht, diese Beziehung genau fest zu legen. 
Welchen Faktoren diese geringere Produktivitat der Weibchen 

zugeschrieben werden muss, konnte noch nicht genau festgestellt 


‘ 


Zahtder Lier. 
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Dauer der Periode (in Monate), wahrend welcher die Tiere 
keine geschickten Frichte zur Verfiigung hatten. 
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Graphische Darstellung IT. 


werden. Im Laboratorium wurde beobachtet, dass die Tiere, 
auch wenn keine geschikte Friichte da waren, immer einige 
Eier ablegten. Die Zahl war aber so gering, dass nur hierdurch 
die Tatsache nicht erklart werden kann. Vielleicht darf darin 
eine Anweisung gesehen werden, dass das Fettgewebe in wel- 
chem die Ovarien eingebettet sind, auch wenn keine Ejer ab- 
gelegt werden, immer in Grésse abnimmt. Da, wie schon gezeigt 
wurde, dieses Fettgewebe Einfluss austibt auf die Entwicklung 


Le 
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der Ovarien, ist es nicht unméglich, dass eine grossere Fettmenge 
eine gréssere Eierproduktion zur Folge hat. 


Einfluss des Alters des Kafers auf die Zahl der téglich abgelegten Eier, 


Nicht nur auf die gesammte Eierzahl, sondern auch auf die 
Zahl, die taglich abgelegt wird, tibt das Alter des Kafers Einfluss 
aus. Aus Tabelle 1 geht hervor, dass diese Zahl ungefahr 8 ist, 
wenn die Kafer zwei Monate alt sind, haben sie aber ein Alter 
von 12 Monate erreicht, so legen sie taglich nur noch 3 Eier. 

In den verschiedenen Versuchen legten die Kafer meistens 
mehrere Eier auf eine Frucht ab. Wahrscheinlich wird dies im 
Freien auch geschehen; es war wenigstens auffallend dass so 
oft viele Larven in einer Frucht vom gleichen Alter waren. Diese 
Eigenschaft bedingt wahrscheinlich, dass Kafer, die viele Ejer 
pro Nacht ablegen, auch mehr Eier auf einer Frucht ablegen 
als Kafer, die nur wenig Eier legen, so dass eine Abnahme der 
Zahl der an einer Nacht abgelegien Eier Einfluss auf des In- 
fektionsbild ausiiben wird. Wenn in einem Baum ein bestimmter 
Prozentsatz der Friichte infiziert ist, so wird die Gesammtzahl 
der Eier grésser sein, wenn die Tiere taglich viele Eier abgelegt 
haben, als wenn sie nur einige Eier pro Tag produziert haben. 
Deshalb wird es méglich sein miissen aus der Zahl der Eier, 
welche durchschnittlich pro Frucht abgelegt sind und dem Pro- 
zentsatz der Friichte, die infiziert sind, abzulesen, ob die Kafer 
eine. grosse oder eine geringe Menge Eier pro Nacht abgelegt 
haben, d.h. ob die Kafer jiinger oder alter gewesen sind. Wenn 
deshalb die Friichte der Nachbliite eines Baumes infiziert sind, 
muss es mOglich sein aus dem Infektionsbild ab zu lesen, ob diese 
Infektion verursacht ist von Kafern, die aus den Friichten der 
Vorbliite des selben Jahres geschliipft sind, oder von Kafern, die 
sich in Friichten einer Bliite des vergangenen Jahres entwickelt 
haben. 

Um nachzupriifen, ob obenerwahnte Voraussetzungen in der 
Natur stimmen, ist wahrend der Jahre 1929, 1931 und 1932 das 
Infektionsbild an vielen Orten in der Umgebung von Buitenzorg 
und Batavia festgestellt worden. Da im Jahre 1929 an den ver- 
schiedenen Orten die Beobachtungen nur an wenigen Friichten 
gemacht wurden, sind alle Data dieses Jahres zusammen ge- 
nommen. In den Jahren 1931 und 1932 wurden in vielen Dor- 
fern 100 Friichte untersucht auf Prozentsatz der infizierten 
Friichten und Gesammizahl der auf diesen Friichten abgelegten 
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Kier. Die Ergebnisse dieser Beobachtungen sind zusammenge- 
fasst 1 in der graphischen Darstellung III. In dieser graphischen 
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Graphische Darstellung III. 
Kur jede Beobachtung wurden wenigst 


theoretische Infektion an, wenn die Tiere durchschnittlich 
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Darstellung sind Kurven eingezeichnet, die den theoretischen 
Prozentsatz der infizierten Friichte angeben, wenn die Kater 
durchschnittlich 1 oder mehrere Eier pro Frucht ablegen. Allc 
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Beobachtungen wurden gemacht an der Nachbliite, die in nor- 
malen Jahren immer infiziert wird von den Kafern aus der 
Vorbliite. In 1931 aber ist fast iberall die Vorbliite mislungen 
‘infolge des Regens, sodass damals die Friichte von den Kafern 
des vergangenen Jahres infiziert wurden. Aus der graphischen 
Darstellung geht der Unterschied des Infektionsbildes in den 
Jahren 1931 und 1932 oder 1929 deutlich hervor: in den letzt- 
genannten Jahren war die Zahl der Eier bei gleichem Prozent- 
satz infizierter Friichte grésser als im Jahre 1931. Nur einmal 
wurde 1931 dasselbe Infektionsbild gefunden wie 1932 (85% 
9,3 Erer pro Frucht}. Es konnte aber festgestellt werden, dass 
hier cine Vorbliite stattgefunden hatte und dass die Kafer der 
Vorbliite die Friichte der Nachbliite infiziert hatten. 

Aus obenerwahnten Beobachtungen geht deutlich hervor, dass 
auch in der Natur die pro Frucht und daher auch die taglich 
abgelegte Zahl der Eier abnimmt beim Alterwerden der Kafers. 


MORTALITAT UND LEBENSDAUER. 


Einfluss des Klimas auf die Mortalitat. 


Aus der Verbreitung des Kafers ist zu schliessen, dass die 
Luftfeuchtigkeit von grésserer Bedeutung sein wird als die Tem- 
peratur. Die Kafer sind ja in der warmen Ebene von Batavia 
bis ziemlich hoch im Gebirge haufig. Im trocknen Ost Java sind - 
sie aber selten und in Chetibon und Semarang werden sie nur 
hauhg wahrend feuchter Jahre. 

Da die Eier mit Gummi bedeckt sind und die Larven und die 
Puppen sich innerhalb der Frucht entwickeln, ist kein grosser 
Einfluss des Klimas auf die Mortalitat dieser Stadien zu erwarten. 
Den grSssten Einfluss wird das Klima ausiiben auf die erwach- 
senen Kafer, die frei in den Baumen leben. 

Im Laboratorium waren die alten Kafer einer extremen 
Trockenheit ziemlich gut gewachsen; 15 Exemplare lebten 6 
Wochen hintereingnder i in einer Kalkdlasthe: Die jungen, gerade 
aus der Frucht genommenen Exemplare starben aber innerhalb 
weniger Tage woraus hervorgeht, dass die ganz jungen Tiere 
weniger w iderstands fahig sind gegen cine extreme Trockenheit. 

Um nach zu gehen, ob auch in der freien Natur die jungen 
Tiere weniger resistent gegen ein trocknes Klima sind als die 
alteren, wurden in Ost Java (Malang) wahrend des trocknen 
Monsuns in einem aus Gaze hergestellten Kafig 34 sehr junge 
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Kafer der Aussenluft ausgesetzt, ebensowie 10 schon 9g Monate 
alte Tiere. Nach 2 Wochen waYen die jungen Tiere schon alle 
gestorben, wahrend die alten Tiere noch sehr munter waren. 
Nach noch 2 Wochen starben 4 alte Kafer, so dass noch immer 
6 am Leben waren. 

Aus dieser Beobachtung geht hervor, dass eine trockne Umce- 

ung fiir die jungen Tiere schadlich ist, nicht aber fiir die alten, 
Wahrscheinlich ist die Seltenheit der Kafer in Ost-Java diesem 
Umstand zuzuschreiben. 


Evnjluss anderer Umstande auf die Mortalitat. 


Aus Tabelle 2 ist zu ersehen, dass die Mortalitat unter den 
Eiern und Larven oft sehr hoch ist. Die in dieser Tabelle ance- 
gebene Mortalitat der Eier wird zum Teil durch das Ablecen 
nicht entwicklungsfahiger Eier verursacht, was meistens statt 
findet, wenn ein Tier eine abnorm grosse Menge Eier in cine: 
Nacht ablegt. Dass dies aber nicht die einzige Ursache ist, echt 
daraus hervor, dass die Mortalitat der Eier, die auf verschiedene 
Mangavarietate abgelegt sind, nicht gleich gross ist. 

Aus der Tabelle geht hervor, dass die Mortalitat der auf 
,,Xebembem” abgelegten Eier in der Umgebung von Batavia 
32% ist, auf ,,Mangega”’ 35° und auf ,,Batjan’”’ 41°%. Hier muss 
deshalb die Frucht einen direkten Einfluss auf die Eier ausgeutst 
haben. ; 

In Pasoeroean, wo infolge der anderen klimatologischen Um- 
stande, die Friichte in vielen Hinsichten anders sind als in 
der Umgebung von Batavia — so ist der Gummifluss starker 
wenn die Friichte verwundet werden — war die Mortalitat der 
auf ,,Kweni’’ abgelegten Eier noch hoher als in Buitenzorg: 40°, 
der Eier schliipfte nicht. Hierbei muss wohl betrachtet werden, 
dass die Zah] der beobachteten Eier gering war und dass dic 
Friichte kiinstlich infiziert waren, da sonst in Pasoeroean keine 
infizierten Friichte vorkommen. 

Ebenso wie bei den Eiern ist auch bei den Larven die Mortali- 
tat am geringsten in ,,KkKebembem”’, etwas grésser in ,,Mangga”’ 
und am gréssten in ,,Batjan’’. Auch hier hat deshalb die Kon- 
stitution der Frucht Einfluss auf die Mortalitat. Es war immer 
sehr auffallend, dass nur dicjenigen Larven starben, die noch 
sehr jung waren und sich noch nicht tiefin die Frucht eingebohrt 
hatten. Da die jungen Larven beim Anfressen der Gummice- 
fasse getétet werden und diese Gefasse sich zum gréssten [cil 
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TABELLE 2. 


Mortalitét der Eier und Larven in verschiedenen Manga-Varietaten. 


| Zaki der 7 "spp, | al dees 
Fundort | Fier Tot ee Tot 
Kebembem 
West-Java. 
Ragoenan=. 32. . 890 290 600 | 182 
Tjilocbang:. 35>. | 239 ; 76 163 | 68 
AiiteuUrenpien, os <a 4 256 | 85 17! | 62 
BEF AtO I: ee tote: 0) Oe 264 80 184 58 
Selaawis =... as .. IgI O4 | 127 | 45 
1840 | 595 (32%) | 1245 415 (33%) 
batjan 
Soekaradja. . . . | 260 | 102 158 | 92 
SM YOWMAS res ss, ast | 59 30 29 | 22 
Bantar  Kemang. é 172 | 72 100 | 52 
= | a A — 
| gor | 204 (42%); —-287_~—« | 166 (58%) 
mangga (erste Ernte nach misslungener Vorbliite) 
Lyitearerpis.. 5c.  | 328 117 211 a 
Tjidjoelang. . . .'| 195 -{: 67 128 | 53 
Bantar ae | 473 162 / grr ; 132 
996 | 346 (35% 650 | 261 (38%) 
Rwent 
Ost-Java. 
Pasoeroean. . . . 186 93 (50%) 93 38 (41%) 


direkt unter der Schale befinden, ist es wahrscheinlich, dass die 
Mortalitat dieser Ursache zuzuschreiben ist, 

In Pasoeroean war auch die Mortalitat der Larven ziemlich 
hoch, was wiederum der Konstitution der Friichte zu verdanken 
sein muss, da das Klima hier nicht leicht einen derartigen Ein- 
fluss auf die Larven ausiiben kann. 


Lebensdauer des Rafers. 


Wenn sie sich nicht begatten oder keine Eier ablegen konnen, 
werden die meisten Kafer alter als ein Jahr; cinige Tiere starben 
sogar in einem Alter von 21 Monaten. 
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Die meisten Kafer leben aber nicht lange mehr wenn sic ihre 
letzten Eier abgelegt haben. Im Laboratorium kriechen sie in 
solchen Fallen meistens noch einige Tage in ihrem Kafig umher 
und sterben. Zuweilen leben sie noch etwas langer was aus der 
graphischen Darstellung I hervorgeht. Da die Kafer ihre Eier 
in kurzer Zeit ablegen und bald darauf sterben, ist es selbstver- 
standlich, dass die Lebensdauer der Kafer kurz ist, wenn ihnen 
fortwahrend halb reife Frachte zur Verfiigung stehen. Im Labo- 
ratorium waren Kafer, die aus den Friichten der Dezember- 
ernte geschlipft waren und fortwahrend in der Lage waren 
Eier auf halb reife Friichte abzulegen, niemals am Leben zu 
behalten bis zur Vorbliite des nachsten Jahres. 


DIE FAHIGKEIT ZUR AKTIVEN VERBREITUNG. 


Obwohl die Kafer sehr gut fliegen kénnen, ist aus den Frei- 
landbeobachtungen hervorgegangen, dass die Tiere sich nicht 
weit verbreiten von den Orten, an welchen sie ihre Friichte 
verlassen haben. 

Als in 1931 die Vorbliite fast tiberall misslungen war und 
deshalb die Nachbliite von Kafern des vergangenen Jahres in- 
fiziert war, wurden in Tjileboet bei Buitenzorg einige Baume 
gefunden, die von Kafern des selben Jahres infiziert worden 
waren. Die Baume standen an einer Stelle, wo viele Friichte 
der wbrigens misslungenen Vorbliite konsumiert waren, so dass 
von hier aus, und wahrscheinlich nur von hier aus, die Kafer 
der Vorbliite sich tiber die Umgebung verbreitet hatten. Dic 
Baume, die in einer Entfernung von ungefahr 100 m von dieser 
Stelle standen, waren schon nicht mehr von den Kafern der 
Vorbliite infiziert. Wenn die Kafer eine grosse Verbreitungs- 
fahigkeit besessen hatten, so wiirden sie sich sicher uber ganz 
Tjileboet verbreitet haben. 

Im Reichsobstgarten bei Pasar Minggoe wurden die Manga- 
friichte in den Jahren 1929-32 niemals infiziert, obwohl der 
Garten neben den Dorfern der Eingeborenen liegt und dic 
Friichte in diesen Dorfern meistens schwer von den Kafern 
befallen sind. 

In Buitenzorg wurden zwei Baume gefunden, die in nur 
wenige Entfernung von den anderen Baumen standen und in 
welchen fast niemals infizierte Mangas angetroffen wurden. 
Diese geringe Infektion war einer geringeren Vorliebe der Ticre 
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fiir diese Friichte nicht zu verdanken, da einige Male beobachtet 
worden war, dass auch diese Baume schwer befallen worden 
waren. 

Herr Scuopuuis, ,,Landbouwkonsulent” von S. und O. 
‘Borneo meldet, dass dort die Baume in den Dorfern schwer von 
den Kafern befallen sind, in den WaAldern wenig, und dass 
sogar einige Komplexe gefunden wurden, in welchen die Tiere 
ganz fehlten. 

Aus diesen Tatsachen geht hervor, dass die Kafer ungern 
sich iiber eine grosse Strecke verbreiten, wobei bemerkt werden 
muss, dass die Tiere, wenn keine Mangabaume in der Um- 
gebung da sind, wahrscheinlich im Stande sind, grosse Strecken 
zurickzulegen. 

OEKOLOGIE. 


Lebensraum. 


Die Lebensweise von C. gravis ist in Britisch Indien von SEN 
studiert. Nach seinen Angaben werden die Eier auf die halb 
reifen Friichte abgelegt, bohren die Larven sich ins Fruchtfleisch 
ein wo sie sich auch verpuppen. Spater verlassen die jungen 
Kafer die Frucht und verstecken sich in von Insekten gemachten 
Lécher im Stamm oder unter den Wurzeln der Epiphyten. 

Durch die Beobachtungen von Tan, LEEFMANs, VORDEMANS 
und WEsTENDORP war schon deutlich geworden, dass die Lebens- 
weise der Tiere in Java nicht stark von der in Indien abweichen 
wirde. 


Die Larve bohrt sich sofort nach dem Schliipfen in die Frucht 
ein ohne mit der Aussenluft in Berthrung gewesen zu sein. Sie 
vermeidet sovicl wie méglich die Gummigefisse, da das An- 
bohren eines solchen Gefasses fiir sie bedeudet, dass sie in dem 
Gummi ertrinken muss. Die Larve bohrt sich weiter bis an den 
Kern, der nicht angebissen wird. Hier macht sie spater eine 
zentrale Héhle; von hieraus gehen verschiedene Gange in die 
Umgebung. In der zentralen Hohle findet man immer eine 
grosse Menge Exkremente die von grosser Bedeutung fiir das 
Tier sind, da sie Gummi absorbieren kénnen, das sonst fiir das 
Tier ausserst gefahrlich ist. 

Wenn man eine Frucht 6ffnet, ist es auffallend, dass die Gange 
so trocken sind im Vergleich mit den Schnittflachen. Das ist 
cine Folge der Methode, in welcher die Larve ihre Gange ver- 
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gréssert. Da die Berithrung ihres Leibes mit Gummi tédlich fiir 
sie ist, frisst sie nach jedem Biss so schnell wie moglich die ganze 
Menge des heraustretenden Saftes auf. 

Wenn kein Saft mehr da ist, ruht sie ein wenig aus, bevor sic, 
mit einem zweiten Bisse, den Gang weiter vergréssert. 

In der zentralen Hohle findet die Verpuppung statt. Auch 
die jungen Kafer bleiben hier, bis die Frucht reif ist. Nach der 
Reifung der Manga frisst der Kafer sich durch das Fruchtfleisch 
hinaus. Wo die Kafer verbleiben, wenn sie die Frucht verlassen 
haben, konnte nicht genau beobachiat werden. In der Umgee- 
bung von Pasar Mingeoe wurden einige Male Kafer in Spalten 
in der Rinde des Baumes gefunden. Ob sie auch andere Wohn- 
orte haben, konnte nicht weiter festgestellt werden. 


Nahrung des KGfers. 


Wie schon bemerkt wurde, ist es ausserst schwierig die Kafer 
im Freien zu beobachten; daher war es nicht moglich aus Beob- 
achtungen im Freien die Vorliebe der Tiere fiir eine bestimmte 
Nahrung fest zu stellen. 

Im Laboratorium konnten die Tiere im Leben erhalten 
werden, wenn sie als Nahrung bekamen: Mangafriichte, Blatter, 
Zweige und Blumenknospen. Einige Tiere frassen sogar cin 
Citruszweig. Die Tiere zeigten eine .bestimmte Vorliebe fiir 
gedffnete Friichte; wenn diese nicht da waren, bevorzugten sic 
Blumenknospen, darauf Zweige und endlich Blattey. 

Diese Vorliebe wurde bestimmt an 16 Mannchen und 20 
Weibchen. Sie wurden in ein Gefass gebracht in welches zwe1 


Glasrohre miindeten. In diese beiden Glasrohren wurde das 


Futter gebracht. Das Resultat dieser Beobachtung ist in 1 a- 
belle 3 zu lesen. Jede Beobachtung wurde zweifach wiederholt. 

Die Kafer fressen hauptsachlich das, aus der von ihnen ge- 
machten Wunde heraustretende Gummi. Dieses Gummi be- 
findet sich in grosser Menge in der jungen Frucht gerade unte: 
der Schale, etwas weniger in den Blumenknospen, noch weniger 
in den Zweigen und nur sehr wenig in den Blattern, sodass ic 
grossere oder geringere Vorliebe fiir ein bestimmtes Pilanzen- 
teil auffallend gut stimmt mit seinem grésseren oder geringeren 
Gummireichtum. 

Im Laboratorium fressen die Kafer zunachst an denjenigen 
Stellen, wo die Pflanzenteile verwundet sind (Schnittilachen 
und deshalb Gummi herausgetreten ist. 
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TABELLE 3. 


[Mabe og ea Oe. Sal ee ee ee 


| | 


1 Frucht 16 und 17 zs | o = _—s Zweeige 

2  Zweigé 2 rund 3 | 15 und 12 Frucht 
j | ! 

3 | Frucht | 15 und 18 Landi i548 I Blatt 

4 | Blatt Ps to) 2und 3 ; 14 und 17 Frucht 
i | | 

5 | Zweige ; t0-und 11 2und 2 ; 4und 7 Blatt 

6 Blatt 3 und 2 5 -und=.9 . |. °-8:und 9g Zweige 

7) Blatt g und 8 7 und 12 !} o Holz 

8 | Holz © ) 4 und 9g 12 und 11 Blatt 

g  Nichts | oO 16 und 1g I Nichts 


Aus obenerwahnten Beobachtungen darf abgeleitet werden, 
dass die Kafer sich von Gummi nahren und dass sie diejenigen 
Stellen des Baumes bevorzugen, die am meisten Gummi er- 
halten. . 


OVIPOSITIONSVORZUG. 
Vorliebe fiir eine bestimmte Reife der Frucht. 


Aus Beobachtungen an ungefahr 13000 Friichten aus der 
Umgebung von Buitenzorg und Batavia ging hervor, dass die 
Friichte erst infiziert wurden, wenn sie 6 cm oder grésser waren. 
Auch im Laboratorium wurden kleinere Friichte niemals in- 
fiziert. Wahrend aber im Laboratorium auch auf nahezu reife 
Friichte Eier abgesetzt wurden, werden im Freiland die Friichte 
nur drei Wochen hintereinander infiziert. Wahrscheinlich aber 
ist diese kurze Periode nicht so sehr dem Ungeeignetsein der 
alteren Friichte zu verdanken, sondern der kurzen Periode, 
wahrend welcher die Tiere Eier ablegen kénnen und ihrer ge- 
ringen Verbreitungsfahigkeit, wodurch bedingt wird, dass die 
Friichte hauptsaichlich von Kifern infiziert werden, die ihr 
ganzes Kaferstadium im selben Baum verbringen. 

Der Augenblick, in welchem die Friichte infiziert werden 
konnen, wird nicht nur von ihrem Grésse, sondern auch von 
anderen Faktoren bestimmt, wenigstens in einer Beobachtung 
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an 10 ,,kebembem” Baume aus der Umgebung von Pasar 
Minggoe. Diese 10 Baume wurden unterverteilt in 2 Gr uppen, 
jede von 5 Baumen. Von diesen Baumen wurde regelmiassig 
kontrolliert wieviel Friichte abgefallen waren. In dieser Weise 
konnte, da der Abfall in Folge einer Infektion sehr gering war, 
der natiirliche Fruchtabfall bestimmt werden. 

Die ersten Beobachtungen wurden gemacht, als die Friichte 
eine Grésse von etwas mehr als 1 cm erreicht hatten. Der Erfolg 
dieser Beobachtung ist in der graphischen Darstellung IV an- 
gegeben. Deutlich geht hieraus hervor, dass anfangs ein grosser 
Prozentsatz der Friichte abfallt. In der fiinften Woche fallen 
plotzlich sehr wenig 
Friichte ab, nur 11% 
bis 14°4 der Friichte, 
die sich am Anfang der 
Woche an den Baumen 
befanden, wahrend 
diese Zahlen in der 
vierten Woche noch 
24% bis 38%. waren. Iste 2e ge 4e 5¢ Ge +7e Be ge 108 


Spater fallen immer Beobachtungen Woche. 

nur wenige Friichte ab. Graphische Darstellung IV. Zahl der in 
: : : einer Woche abgefallenen Friichte in % der 

en ab axgias a Zahl. dieim Anfang der betr. Wocheda war. 

welchem der nattr- 


liche Fruchtabfall so stark abnimmt, 1st das Moment, in welchem 
die Friichte von den Kafern infiziert werden kénnen. 

Diese Umstande sind selbstverstandlich sehr vorteilhaft fiir 
die Tiere, da jetzt die Eier abgelegt werden auf Friichte von 
welchen nur eine sehr geringe Zahl im Folge des nattrlichen 
Fruchtabfalls abfallt. 

Die letzten Eier wurden bei diesen Baumen in der neunten 
Woche abgelest, so dass die ganze Infektionsperiode der Friichte 
einen Monat gedauert hat. 

Dass die Kafer nur Eier ablegen auf Friichte einer bestimmten 
Reife, ist deutlich zu bemerken, wenn man im Laboratorium 
den Tieren nur Friichte zur Verfiigung stellt, die zu jung sind 
um infiziert zu werden. Derartige Friichte reifen immer bald 
nach. In den ersten Tagen werden keine Eier auf sie abgelegt 
dann aber werden sie genau so infiziert, wie die etwas alteren 
Friichte, die aber nicht nach zu reifen brauchen. In der graphi- 
schen Darstellung I ist dies genau zu beobachten. Jedes Mal 
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wenn die Tiere eine neue Frucht zur Verfiigung hatten, war 
die Zahl der Eier anfangs sehr gross; imfolge des Nachreifens 
nahm sie aber schnell ab. Am 23sten April und am 6sten Mai 
aber wurden zu junge Friichte gebraucht, wodurch die Eier 
nicht sofort in grosser Zahl abgelegt wurden. Diese Friichte 
waren nur sehr wenig zu jung, sodass eine geringe Nachreifung 
schon genigte die Frichte fiir die Eiablage geschickt zu machen. 


Vorliebe fir bestimmte Mangasorten und Varietaten. 


Aus den Angaben, welche aus vielen Teilen Niederl. Indiens 
bekommen wurden, ging deutlich hervor, dass die Kafer eine 
sehr bestimmte Vorliebe fiir bestimmte Mangasorten und Varie- 
taten, namlich ,,Manggawangi’, ,,kebembem” und ,,Kweni” 
zeigten. So haben genaue Zahlungen, vom Herrn MAcIeLsE in 
Pasar Minggoe angestellt, das folgende Resultat: 


Untersucht Infiziert ye 
Manggawangi . . 609 418 66 
os ee ae 750 443 60 
Kebembem .... 808 683 82 
Cc): eh nae ? nae 30 


Diese Beobachtungen sind an reifen Friichten gemacht. Nicht 
die Eier, sondern die fast erwachsenen Larven, die Puppen und 
die Kafer wurden fiir die Beurteilung der Infektion in Betracht’ 
gezogen. 

Da aber immer ein grosser Teil der Eier und sehr jungen 
Larven stirbt, war die wirkliche Infektion grésser, als die oben- 
genannten Zahlen angeben. 

In 1931 wurden in der Umgebung von Buitenzorg Beobach- 
tungen an reifen Friichten angestellt. Diesmal wurde aber nicht 
beobachtet, ob Larven, Puppen oder Kafer in den Friichten 
an zu treffen waren, sondern ob Eier auf die Friichte abgelegt 
waren. Der Erfolg war folgender: 


Untersucht ®, mit Eier 
Daten. oy 4o0"3 300 37 
baa. ari 519 59 
Kebembem . . 1009 52 


Auch bei diesen Beobachtungen waren Mangga wangi und 
Kebembem starker infiziert als Batjan. Im allgemeinen darf ge- 
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sagt werden, dass Kebembem, Kweni und Mangga wangi un- 
gefahr ebenso stark, Batjan viel weniger infiziert wird. 

In der Umgebung von Buitenzorg wurden einige superieure 
Mangasorten nicht infiziert. Ob das einer geringen Vorliebe 
der Kafer fiir diese Varietaten zu verdanken ist, konnte nicht 
festgestellt werden, da diese superieuren Mangaariten immer 
in den Garten der Europaer zu finden und deshalb mehr oder 
weniger von den anderen Baumen isoliert sind. Es wurde schon 
bemerkt, dass isolierte Baume immer weniger infiziert werden 
als nicht isolierte. 

Wenn man die Vorliebe der Kafer ftir bestimmte Mangasorten 
vergleicht mit der Mortalitat der Eier und Larven, so geht 
daraus hervor, dass die Tiere die grisste Zahi der Eter auf diejenige 
Friichte ablegen, in denen die Mortalitat am geringsten ist. 


Vorliebe fiir bestimmte Friichte an den selben Baum. 


In der graphischen Darstellung II] sind einige Linien ge- 


.zeichnet, die angeben, welcher Prozentsatz der Friichte theo- 


retisch infiziert werden muss, wenn eine bestimmte Eizahl auf 
sie abgelegt ist und die Kafer keine Vorliebe ftir bestimmte 
Friichte an den selben Baum zeigen. Die verschiedenen Linien 
geben die Infektion an wenn die Kafer im Durchschnitt 1, 2 
u.s.w. Eier in der gleichen Zeit auf eine Frucht ablegen. Wenn 
nun eine gewisse Vorliebe da ist, so werden die experimentell 
gefundenen Linien nach unten abbiegen miissen. 

Aus der graphischen Darstellung geht hervor, dass die beob- 
achteten Zahlen nicht von diesen theoretischen Werten ab- 
weichen. Hieraus darf abgeleitet werden, dass die Tiere keine 
Vorliebe fiir bestimmte Friichte am selben Baum zeigen. 


FEINDE DES KAFERS. 


Vor einigen Jahren wurden plétzlich die Larven des Manga- 
kafers in der Umgebung von Maymyo, Burma, stark parasitiert 
von einer gelben Ichneumonide (s. FLETCHER). Herr FLETCHER 
teilte mir mit, dass diese Parasieten Spater nicht mehr gefunden 
wurden. Welchen Umstanden dieses plotzliche Auftreten zu 
verdanken war, wird vorlaufig wohl nicht erklart werden 
k6énnen . 

In Java ist von mir ebenfalls eine gelbe Ichneumonide als 
Parasit des Mangakafers gefunden und von Betrem beschrieben 
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als Flavopimpla mangae. Bisher wurden nur zwei Exemplare ge- 
funden, beide in der Umgebung von Buitenzorg: In October 
1929 ein Mannchen und in Oktober 1930 ein Weibchen. 
Diese Parasieten wurden beim Offnen der Friichte in der zen- 
tralen Hohle der Larve gefunden nachst den Uberresten der 
angefressenen Larve. Es ist klar, dass ein Parasit, der so selten 
ist, als Beschrankungsfaktor fiir die Verbreitung des Manga- 
kafers bedeutungslos ist. 

Ausser diesem Parasit ist als Feind des Mangakafers die 
Weberameise, Oecophylla smaragdina F. bekannt. Diese Ameise 
ist eine Baumameise und ein tiichtiger Rauber, weshalb sie 
in vielen Gegenden, z.B. in der Umgebung von Batavia (Tjilin- 
tjing) beniitzt wird um Schidlinge aus den Obstbaumen zu 
vertreiben. (s. auch FRIEDERICHS). 

In Tjilintjing werden von den Chinesen diese Ameisen haupt- 
sachlich in den Mangabaumen geziichtet um es den Manga- 
kafern unmoglich zu machen, ihre Eier auf den Friichten ab- 
zulegen. Bei einer Untersuchung stellte sich heraus, dass wirk- 
lich in der Umgebung dieses Dorfes nur Eier zu finden waren 
in Baumen, die nicht von Weberameisen bevélkert waren. 

Die Weberameisen suchen immer den ganzen Baum, auf 
welchem sie leben, ab und tdten alle Insekten, welchen sie 
begegnen. Wenn sie einem Mangakafer begegnen, so greifen 
sie ihn an und versuchen ihn zu téten, was aber meistens miss- 
lingt, infolge der Hartheit des Tieres. Da die Tiere sich in solchen 
Fallen totstellen, fallen sie beim Angriff meistens aus dem Baum. 
In dieser Weise werden die Baume ungecignet um als Wohnort 
fir die Kafer zu dienen, und, da die Kafer ihre Eier ablegen 
in demselben Baum, in welchem sie auch leben, werden die. 
Friichte eines solchen Baumes nicht oder fast nicht infektiert. 


EPIDEMIOLOGIE 
Ausammenfassung der Resultate der ersten Rapitel. 


Die nicht erwachsenen Stadien von C, gravis entwickeln sich 
vollstandig innerhalb der Frucht, die erst vom Kifer verlassen 
wird, wenn sie reif ist. 

Die Entwicklungsdauer von Eiablage bis zum Ende des Rei- 
fungstrasses betragt etwas mehr als 2 Monate. 

Die Haupt und Nachbliite werden hauptsichlich infiziert von 
Kafern, die sich entwickelt haben in den Friichten der V orbliite, 
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die Vorbliite von Kafern aus der Haupt- und Nachbliite des 
vergangenen Jahres. 

Je nachdem die Kafer alter sind im Augenblick, in welchem 
sie anfangen Eier abzulegen, ist die tagliche, sowie die totale 
‘Eiproduktion geringer. 

Die Eier Seen ‘auf die halb reifen Friichte abgelegt, wenn 
der grésste natiirliche Fruchtabfall beendet ist. 

Die Infektion verursacht keinen Fruchtabfall, die infizierten 
Friichte fallen sogar weniger ab als die nicht infizierten. 

»Xkebembem” und ,,Kweni’’ werden am starksten infiziert, 
»Batjan” am geringsten. Die Mortalitat der Eier und Larven 
ist in Batjan am gréssten, in Kebembem und Kweni am gc- 
ringsten. 

Die Mortalitat der Eier und Larven wird hauptsachlich durch 
die Einwirkung des Gummis verursacht. 

Die jungen gerade aus der Frucht geschliipfien Kafer kénnen 
cine intense Trockenheit nicht ertragen. Aus dieser Eigentiim- 
lichkeit kann wahrscheinlich das Fehlen des Tieres im Trocknen 
Ost Java erklart werden. 

Die aktive Verbreitung der Kafer geschieht nur sehr langsam. 

Von den Feinden sind nur die Weberameisen von Interesse. 


Umstdnde, unter welchen in der Natur eine Massenvermehrung des 
Kafers erwartet werden muss. 


Obwohl die Temperatur Einfluss auf die Entwicklungsdauer 
ausibt, ist es nicht wahrscheinlich, dass dieser Einfluss von 
wirklicher Bedeutung ist, da ja die Kafer die Friichte erst ver- 
lassen, wenn sie reif sind. Eine kiirzere Entwicklungsdauer wird 
deshalb nur einen langeren Aufenthalt in der Frucht verur- 
sachen. Vielleicht haben sehr kalte Temperature einen grésseren 
Einfluss, auch dies ist aber nicht wichtig, da bei solchen Tempe- 
raturen die Manga sich nicht mehr entwickeln kann. 

Da die jungen Tiere gegen eine grosse Trockenheit nicht 
widerstandsfahig sind, ist eine Massenvermehrung in Gegenden, 
in welchen das Klima wahrend der Zeit, in welcher die-Friichte 
reif werden, sehr trocken ist, ausgeschlossen. So ist eine Massen- 
vermehrung in Ost Java nicht moéglich, in Mitten-Java nur 
wahrend sehr feuchter Jahre. 

Die Mortalitat ist in Batjan- -Friichte sehr gross, deshalb wird 
eine massale Vermehrung in grossen Komplexen derartiger 
Baume ausgeschlossen sein; sie wird nur zu erwarten sein in 
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Gegenden mit grossen Mengen Manga-, Kweni- oder Kebem- 
bem-Baumen. 

Da die Eiproduktion der Kafer herabsinkt, wenn die Tiere 
langere Zeit hindurch nicht imstande gewesen sind, Eier zu 
legen, wird das Abnehmen der Zahl der Bliiteperioden die ver- 
mehrung -hemmen. Dass dies nicht nur theoretisch, sondern - 
auch in Wirklichkeit der Fall ist, ging aus der geringeren In- 
fektion in der Umgebung von Batavia hervor, als in 1931 nur 
eine Bliitezeit der Manga stattfand (40% und in 1929 80%). 

Hierzu muss aber bemerkt werden, dass unter derartigen 
Umstanden eine natiirliche Auslese der Kafer stattfindet. Die 
schwachen Tiere, die nur wenige Eier ablegen, sterben wahrend 
der langen Periode, in welcher keine Friichte da sind und nur 
die kraftigen Tiere sind imstande die Friichte der nachsten 
Bliite zu infizieren. Die Eiproduktion der nachsten Generation 
ist daher auch grosser als normal. Man vergleiche dazu die 
graphischen Darstellungen II und V. 

Es wurdle schon bemerkt, dass die Kafer sich nicht iiber einen 
grossen Abstand verbreiten. Darum ist ein massales Auftreten 
in der Natur nur dann zu erwarten, wenn die Baume nicht zu 
weit von einander stehen und in méglichst grosser Zahl da sind. 

Aus diesen Angaben muss geschlossen werden, dass in der 
Natur nur eine massale Vermehrung der Tiere stattfinden kann, 
wenn in einem Gebiet mit einem feuchten Klima grosse Kom- 
plexe Manga, Kebembem oder Kweni zu finden sind, die még- 
lichst jedes Jahr einige Male bliihen. 


Einfluss des Menschen. 


Auch diejenigen Mangasorten, welche der Mangakafer be- 
vorzugt, werden, obwohl sie zu den minderwertigen Arten 
gerechnet werden miissen, von den Eingeborenen gern ge- 
gessen. Die Friichte werden zum Teil an Ort und Stelle ge- 
gessen, zum Teil aber verkauft und dann iiber gréssere Ent- 
fernungen verschleppt. 

Dass durch die Art des Verbrauchs die Verbreitung der 
Kafer stark beeinflusst wird, ist, da den Friichten auswendig 
eine Infektion nicht anzusehen ist und der Kafer die Frucht 
erst verlasst, wenn sie reif ist, ohne weiteres klar. Es ist daher 
von grésstem Interesse genau nachzugehen, was geschieht, wenn 
die Friichte geerntet sind. 

Ein Teil der Friichte wird sehr jung gepfliickt, wenn nur 
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noch wenig Eier darauf zu finden sind. Von diesen Friichten 
wird ,,Roedjak” gemacht, eine Speise die von den Eingeborenen 
sehr gern gegessen wird. 

Die meisten Friichte werden geerntet, wenn sie fast reif sind; 
nach einer kurzen Nachreifung werden sie gegessen. Ein Teil 
der Eier hat sich in diesem Augenblick noch nicht bis zum 
Kafer entwickelt;-diese Tiere gehen alle zu Grunde. In der Um- 
gebung von Buitenzorg werden auf dieser Weise etwa mehr als 
20°, der Tiere vernichtet, ein sicherlich nicht geringer Prozent- 
satz! Dieser Prozentsatz wurde aus den Resultaten der Unter- 
suchung mehrerer Tausenden von Friichte bestimmt, die in 
Buitenzorg, und Pasar Minggoe auf dem Markt gekauft wurden. 

Da die Bevélkerung sehr gern Mangas isst, werden die Friichte 
ziemlich regelmassig iiber das Land verbreitet. Natiirlich 
werden an bestimmten Stellen mehr, an anderen Stellen weniger 
Friichte gegessen als im Durchschnitt und auch ist beobachtet 
worden, dass, als sehr wenig Friichte da waren, diese fast alle 
an einer Stelle gegessen wurden, z.B. bei einem Fest. 

Wenn infizierte Friichte gegessen werden, wird der Kafer 
nicht getétet, sondern weggeworfen. Man isst das Fleisch um 
die Bohrgange weg und da man nicht versucht, diese Gange 
zu Offen, kénnen die Kafer sie ruhig verlassen und von dieser 
Stelle aus einen Baum aufsuchen, in welchem sie spater ihre 
Eier ablegen konnen. 

Durch diese Verbrauchsart wird die geringe Verbreitungs- 
fahigkeit der Kafer aufgehoben. Mit Hilfe der Menschen ist 
sogar die Verbreitungsfahigkeit dieser Insekten sehr gross: jede 
Stelle, an welcher Friichte verzehrt werden, ist als Ausgangs- 
punkt fiir die Infektion zu betrachten. 

Auch in folgender Hinsicht ist die Verbrauchsart wichtig 
far die Entwicklung der Kafer: wenn in einem Dorf A, die Vor- 
bliite misslingt, so besteht die Méglichkeit, dass dort nur eine 
Blite stattfinden wird. Wenn keine Menschen da waren, wiirde 
die Hauptbliite jetzt infiziert werden von den Kafern des ver- 
gangenen Jahres, sodass die Infektion wesentlich geringer ware, 
als normal. Das Misslingen der Vorbliite hat aber zur Folge, 
dass die Bevélkerung Vorbliitefriichte aus anderen Dorfern 
kauft, sodass die Vorbliitekafer ebenfalls die Nachbliite infi- 
zieren k6nnen. 

Der Einfluss des Menschen auf das Auftreten der Kafer kann 
daher folgenderweise zusammengefasst werden: 
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1. Ungefahr 20°, der Tiere werden beim Aufessen der Friichte 
‘ver Bchitet. 
2. Das Verbreitungsvermégen de Tiere wird stark vergrossert. 


Das natiirliche Gleichgewicht der Mangakéferbevilkerung in der Um- 
gebung von Batavia. 


Das gesammte Problem des Gleichgewichtes liegt ausserhalb 
der Absicht dieser Ver6ffentlichung. Beschrieben werden an 
dieser Stelle nur die Anderungen, welche unter Einfluss ab- 
normer Umstande im Mangakaferbestand in der ‘CUmgebung 
von Batavia stattgefunden haben. 

Im Jahre 1925 war es in diesem Gegend abnorm trocken und 
infolgedessen waren im nachsten Jahr die Kafer fast verschwun- 
den. Im Jahre 1928 war wiederum ungefahr 80% der Frucht 
infiziert, aus welcher Beobachtung hervor geht, dass innerhalb 
einer sehr kurzen Zeitraum die Kafer sich vollig erholt hatten.” 

1931 bliihten die Baume, wie schon erwahnt wurde, nur ein- 
mal. Dies jhatte zur Folge, dass die Friichte nur mit } der nor- 
malen Eizahl belegt wurden und dadurch auch ein geringer 
Prozentsatz der Ernte infiziert war. Bemerkenswert war, dass 
im nachsten Jahr, 1932, die Nachbliite an vielen Stellen starker 
infiziert war als diejenige von 1928 und 1929. (S. gr. Darst. ITI). 
Hieraus geht hervor, dass der Mangakaferbestand sich nicht 
nur wiederherstellt hatte, sondern noch bedeutend starker ge- 
worden war. Dieses Wiederherstellen des natitirlichen Gleich- 
gewichtes ist also schr schnell geschehen, was nicht aus abnorm 
giiastigen klimatischen Verhaltnissen erklart werden kann. 

Eine Aufklarung konnte mittels eine Serie Laboratorium- 
beobachtungen gegeben werden. Wahrend ja, wie aus der gra- 
phischen Darstellung II hervorgeht, im Jahre 1930 die Tiere 
im Durchschnitt ungefahr 75 Bier ‘legten, war diese Zahl in 
1932 mehr als 150, wenn den. ‘Terek im Augenblick, in welchen 
sic aus den Friichten genommen wurden, sofort geschickte 
Frichte zur Verfiigung gestellt wurden. Es ist selbstverstand- 
lich, dass das Gleichgewicht sehr schnell zuriickkehren wird, 
wenn die Vitalitaét der Kafer sich so erhéht. 

Die gréssere Vitalitat der Tiere kénnte verursacht sein durch 
cine Auslese durch Absterben der schwacheren Tiere wahrend 
der langeren Periode, in welcher keine Eier abgelegt werden 
konnten; auch war nicht ausgeschlossen, dass die Entwicklung 
einer geringeren Ki dferzahl pro Frucht starkere Kafer ausbilden 
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wirde. In diesem Fall wiirde jede géringere Infektion eine 
Erhéhung der Vitalitat zur Folge haben.’ 

Aus Laboratoriumbeobachtungen ging als wahrscheinlich 
hervor, dass die erhdhte Vitalitat durch Auslese entstanden ist. 
Bei diesen Beobachtungen wurde namlich die totale Eierpro- 


Zahl der Kier, 
*. 
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Zahl der Kafer. die sich zusammen mit dem Versuchstier in einer Fruciit 
entwickelt haben. 


Graphische Darstellung V. 
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duktion von 38 Weibchen bestimmt. Leider konnte nicht mit 
grdsseren Zahlen gearbeitet werden, da ausserhalb der Perioden, 
in welchen fast alle Baume halb reife Friichte hatten, nicht 
geniigend geschickte Friichte zu bekommen waren. 

Von diesen 38 Weibchen wurde notiert, mit wievielen sie 
sich in einer Frucht entwickelt hatten. Wenn also die Entwick- 
lung einer grossen Kaferzahl in einer Frucht das Entstehen 
schwacherer Tiere bedingt, so miisste auch bei dieser geringen 
Kaferzahl ein Unterschied zu bemerken sein zwischen den ver- 
schiedenen Tieren. In der graphischen Darstellung V sind die 
Resultate dieser Beobachtungen angegeben. Deutlich geht dar- 
aus hervor, dass ein wirklicher Unterschied nicht besteht. 

Wenn also die Selektion die erhéhte Vitalitat verursacht hat, 
werden wahrscheinlich, wenn mehrere Jahre hindurch die 
Baume wieder zweimal blithen, aufs Neuen minderwertige Ele- 
mente in der Population entstehen, sodass die durchschnittliche 
Eierproduktion wieder sinken wird. 

Wenn diese Auffassung richtig ist, wird daher kurz nachdem 
eine der zwei Bliiteperioden misslungen ist, die Infektion im- 
folge der erhohten Vitalitat der Kafer stark zunehmen und 
hoher sein als in normalen Jahren. Leider war ich nicht in 
der Lage zu kontrollieren ob dies in den Jahren 1932 und 1933 
wirklich der Fall war. Wahrscheinlich ist es aber geschehen, 
da mir berichtet wurde, dass an vielen Orten die Bevélkerung 
die meisten Baume umgehauen hat, da die ganze Ernte doch 
von den Kafern vernichtet wurde. 


Zum Schluss muss noch gesagt werden, dass ich mir sehr 
gut bewusst bin, dass die Laboratoriumbeobachtungen an sich 
nicht zureichend gewesen sind, um richtig begriindete Schluss- 
folgerungen zu zichen. Dass es doch getan wurde, ist dem Um- 
stand zu verdanken, dass die Freilandbeobachtungen meistens. 
so gut mit den Laboratoriumbeobachtungen stimmten. 


BEKAMPFUNG. 


Da bis jetzt Bekampfungsmassnahmen nicht ergriffen sind, 
konnen hier nur Vorschlage gemacht und die in anderen Lite- 
raturangaben empfohlenen Massnahmen besprochen werden. 

WESTENDORP meint, dass die Kafer am einfachsten vernichtet 
werden kénnen, wenn alle Konsumenten die Kafer beim Offnen 
der Frichte sofort téten. Da aber Konsumenten und Produzenten 
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fast niemals dieselben Personen sind, wird diese Massnahme, ob- 
wohl sie, wenn sie durchgefiihrt wiirde, die Tiere véllig ausrotten 
‘wurde, niemals mit Erfolg angewandt werden konnen. 

WEsTENDORP und SEN wollen die Baume abbirsten und den 
Boden umarbeiten. Das Abbiirsten der Baume wird, da die 
Baume meistens sehr gross sind, schwierig sein und ausserdem 
konnen die Kafer wegfliegen. Das ist vielleicht zu verhindern, 
wenn man, wie DAMMERMAN angibt, die Baume mit Petrol- 
Emulsion abbiirstet. Das Umarbeiten des Bodens dient wahr- 
scheinlich dazu, die Tiere, die beim Abbiirsten hinunterge- 
stiirtzt sind oder die sich unter Steinen u.s.w. versteckt haben, 
zu begraben. Der Erfolg dieser Massnahme wird aber sehr gering 
sein, da die Kafer sich durch eine 30 cm dicke Erdschicht hin- 
durchgraben kénnen. 

SEN und HeEcror wollen die infizierten Friichte vernichten, 
wenn sie noch nicht reif sind. Da aber die Infektion sehr schwer 
zu erkennen ist, wird in der Praxis diese Massnahme nur dann 
gelingen, wenn die ganze Ernte vernichtet wird. 

Eine von VorDEMAN, TAN und auch von FRIEDERICHS be- 
schriebene Methode ist wirklich als effektiv zu betrachten, nam- 
lich die Friichte von Weberameisen schiitzen. zu lassen. Ein 
Nachteil dieser Methode ist der, dass man die Friichte nicht 
pflucken kann wenn die Ameisen nicht aus den Baumen ver- 
schwunden sind. Es gibt aber eine ganz einfache Methode die 
Baume von Ameisen frei zu machen, ohne die Ameisennester 
zu vernichten. Wenn man namlich den Kadaver eines Huhns 
oder eines anderen Tieres in den Baum bringt, so werden die 
Ameisen nur von ihren Blattnestern zum Kadaver und zuriick 
gehen, sodass die Friichte ohne Gefahr fiir die Pflticker geerntet 
werden kénnen. Diese Methode wird in der Umgebung von 
Batavia, in Tyjilintjing mit gutem Erfolg angewandt. 

Nach den Ergebnissen meiner Untersuchung kénnte_ vor- 
geschlagen wedlen, die Bekampfung in einer Vergiftung der 
Kafer oder in einer Isolierung der Baume zu suchen. 

Das Vergiften der Kafer ist in den Dérfern zu gefahrlich. Im 
Laboratorium konnten die Tiere vergiftet werden mittels einer 
Bestaubung mit Bleiarsenat, das an dem, an verschiedenen 
Stellen aus den Baumen tretenden und von den Kafern stark 
bevorzugten Gummi, kleben bleibt. 

Beim Isolieren des Baums muss bemerkt werden, dass die 
Kafer sich nicht weit von der Stelle, an welcher die Friichte 
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gegessen werden, verbreiten. Es muss daher verboten werden 
die Friichte in der nachsten Umgebung der Baume zu essen. 
Wenn diese Massnahme aber iiberall durchgefiihrt wird, ent- 
steht die Gefahr, dass die Kafer dic in der Umgebung der Stelle, 
an welcher sie aus den Friichten gekommen sind, keine. Baume 
antreffen weiter fliegen als normal, sodass in jenen Fall auch 


eine grosse Isolation nicht geniigen wird. 

Doch ist es fiir den Besitzer der Obstgarten wertvoll zu wissen, 
dass sie unter den hiesigen Umstanden die Infektion verringern 
konnen, wenn sie nur das Essen von Mangafriichten in dem 


Garten selbst verbieten. 
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Vor eimiger Zeit hat BreRENs DE Haan (1935) die weit- 
gehenden Schliisse kritisiert, zu welchen Gattis (1932) ge- 
kommen war, als er in ziemlich primitiven Versuchen den 
Beweis dafiir gefunden zu haben meinte, dass niedere Affen (in 
casu zwei Macacus sinicus) fahig seien, einfache Zahlbegriffe zu 
bilden, und sogar mittels dieser Additionen auszufiihren, und 
so z.B. verstehen, dass 1 + 1 = 2, unddass1+1+1=1+2 
= 2-+ 1 = 3 ist. Berens DE Haan konnte dabei zeigen, dass 
die Ergebnisse Gauuis’ zum Teile wohl auf seiner mangel- 
haften Technik beruhten, wodurch es den Versuchstieren 
méglich war, zu unterscheiden ob der Experimentator ihnen 
eine Belohnung vorhielt oder nicht, und sonst (jedenfalls war 
dies die Erklarung fiir das Verhalten seines eigenen Javaaffen 
bei Versuchen, bei welchen es ausgeschlossen war, dass das Tier 
bemerken konnte, ob eine Belohnung anwesend war oder nicht) 
der scheinbare Zahlbegriff auf einen andressierten Handlungs- 
rhythmus zuriickzufiihren war, welcher Rhythmus zerstért 
werden konnte, indem die Zwischenzeiten zwischen den Einzel- 
handlungen auf das Doppelte oder Dreifache verlangert wurden, 
und weiter charakteristische Anderungen erfuhr, wenn das Ver- 
suchstier bei einigen der Einzelhandlungen nicht die Belohnung 
fand, die der Experimentator es sonst erwerben liess. 

Es schien aber erwiinscht, diese, an nur einem Tiere be- 
kommenen Ergebnisse an einem anderen Tiere zu kontrollieren, 
weil es natiirlich nicht ausgeschlossen war, dass ein anderes Tier 
in anderer Weise auf solche Anderungen reagieren wiirde, aber 
auch um zu sehen, ob Affen imstande sind, mehr verwickelte 
Rhythmen als den vorher studierten zu bew4ltigen; zugleich 

Io 
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auch, um zu versuchen, etwas mehr iiber die Weise zu ermitteln, 
in welcher solche Handlungsrhythmen vom Tiere angelernt 
werden. Es war dies der Grund, warum wir jetzt die Versuche 
mit einem etwas verwickelteren Rhythmus bei einem anderen 
Tiere wiederholt haben. 

Vorher sei noch eine kurze Bemerkung iiber eine Arbeit 
gemacht, die nach den oben erwahnten Arbeiten von GALLIS 
und BreRENS DE HAAN erschienen ist. KOEHLER, MiiLLER und 
WACHHOLTZ (1935) haben namlich die Untersuchungen FiscHELs 
(1926) tiber die Unterscheidung von simultan gebotenen Futter- 
mengen bei Tauben wiederholt, und diese mit einer Priifung ausge- 
dehnt. ob die Taube imstande ist, sich zu erinnern, ,,wie oft sie 
eine Handlung ausfiihrte”’ (diese Bezeichnung stammt von den ge- 
nannten Autoren.). Es gelang dabei, ein Tier darauf zu dressie- 
ren, von 3-6 in gleicher Entfernung niedergelegten Kérnern 
nur zwei zu fressen und die iibrigen unberiihrt zu lassen. Nicht 
sehr deutlich ist es aber, wie die Autoren dieses Resultat inter- 
pretieren wollen. Sie schreiben, dass die Taube, ,,weiss, zwei 
sind erlaubt” (Sperrung von K., M. und W.), dass sie handelt 
wie ein Mensch, ,,der mindestens bis zwei zahlen kann” 
(Sperrung id.); es wird von ,,Verzahlen” geredet; die Deutung 
soll sein, dass die Taube gelernt hat, ,,auf zwei zu handeln” 
(id. id.). Wenn dies alles keine (etwas zweideutige und darum 
gefahrliche) Bildsprache ist, muss man wohl schliessen, dass 
die Autoren hierbei an ein wirkliches explizites Zahlen von 
seiten der Taube denken. Jedoch handelt es sich hier wiederum 
um etwas einfacheres: Die Taube ist entweder auf einen Rhyth- 
mus ,,Fressen-Fressen-Weggehen”’ dressiert, so wie es der Affe 
auf ein ,,Umdrehen-Umdrehen-Nichtberiihren” war, oder sie 
hat es gelernt, eine Gruppe von zwei ,,erlaubten’? Kérnern 
gegen einen variierenden Hintergrund von 1-4 ,,unerlaubten”’ 
Kérnern zu sehen, wie die Hiihner Révész’ (1922). Der wesent- 
lichste Unterschied in der Versuchsituation bei der Taube und 
dem Affen liegt darin, dass bei der Taube das Futter offen 
sichtbar war, bei dem Affen durch eine Biichse bedeckt. Dass 
aber cin Affe es je lernen sollte, ein in seinem Bereiche liegendes 
Futter nicht zu greifen, ist etwas, was wir bei einem so , f{Fess- 
gierigen”’ Tiere wohl nie erwarten diirfen. 1) 


1) Seitdem das obenstehende geschrieben wurde, erschien eine neue 
Mitteilung iiber die Leistungen dieser Taube (KoEHLER, 1936), die in- 
zwischen gelernt hatte 4 von 5 - 9 Kérnern (oder sogar 5 aus einer 4hnlichen 


BILDUNG UND ZERSTORUNG USW. 145 


Das Versuchstier zu unseren Versuchen war diesmal ein junger mannlicher 
Schweinsaffe, ( Nemestrinus nemestrinus ),SIMON genannt. Es war ein starkes, gesun- 
des Tier, das bis jetzt nur kurz fiir andere Versuche gedient hatte. Anfangs war 
es etwas scheu und schreckhaft, und fliichtete bei Naherung eines Menschen 
in eine obere Ecke seines Kafigs; diese Scheu verminderte sich bald, obwohl 
er nie die Anhanglichkeit und das Vertrauen zeigte, das andere junge Art- 
genossen dem Menschen gegeniiber zeigen kénnen. Die Anordnung der 
Versuche war wie folgt: Das Tier war in einem KAafig untergebracht von 
2,75 X 2,75 m Lange und Breite und 2,40 m Hohe, der von drei Seiten mit 
Drahtgitter bekleidet war, an der vierten aber zu einer Héhe von 1,65 m eine 
eiserne Wand hatte, iiber welcher sich wieder eine Drahtgitterwand befand. 
Anfangs wurde diese letztere wahrend der Versuche mit Kartonblattern 
bedeckt, um das Tier zu verhindern, den Experimentator bei seinen Vor- 
bereitungen hinter der Wand zu sehen; bei dem Fortschreiten der Dressur 
erwies dies sich aber nicht mehr nétig, da das Tier bald feste Gewohnheiten 
bildete (es setzt sich im Intervall zwischen zwei Versuchen auf seine Schlaf- 
kiste in der Ecke oder auf einen Kletterbaum in der Mitte des KAafigs), bei 
welchen es nicht tiber die eiserne Wand hinausschauen konnte. Gegen eine 
Seitenwand ausserhalb des Kafigs stand ein 75 cm hoher Tisch; auf diesen 
wurde bei jedem Versuche ein eisener Deckel mit einer darauf umgestiilpten 
Biichse niedergesetzt, nachdem vorher der Experimentator unsichtbar fiir 
das Tier (hinter der eisernen Wand) entweder wirklich ein Stiickchen Banane 
unter die Biichse niedergelegt, oder die Bewegungen des Niederlegens ge- 
macht und die damit verbundenen Gerdausche hervorgerufen hatte, ohne ein 
Stiickchen niederzulegen. Der Affe konnte dann vonseinem Sitzplatz zudem 
Tische hinaufklettern, die Biichse umkehren und die Belohnung (wenn eine 
anwesend war) nehmen. 


Zahl]) fortzupicken und die iibrigen liegen zu lassen. Hierin schreibt KOEHLER: 
»,Die Zwischenpausen zwischen gleich ruhigen, gewissen Schlagen auf er- 
laubte Kérner aber waren manchmal doch sehr verschieden lang, ein deut- 
licher Hinweis darauf, dass die auf eine bestimmte Anzahl abgestellte Han- 
delnsintention nicht im Sinne eines musikalischen Rhythmus aufgefasst 
werden darf. Kam es doch sogar vor, dass die Taube zwischendurch ein Korn 
aus der Ritze zwischen den Brettern herauspickte, und doch hintennach 
ihre Aufgabe, 5 erlaubte Kérner vom Pappstreif zu fressen, richtig zu Ende 
fiihrte.”” Dagegen ist zu erwidern, dass auch der Mensch einen angelernten 
Rhythmus mit ungleichlangen Zwischenpausen zwischen den Einzelgliedern 
reproduzieren kann (z.B. eine Melodie in unregelmassiger Weise singen) 
ohne dass fiir ihn selbst die rhythmische Bindung dabei verloren geht. Auch 
kanner freiwillig eine ganz andere Handlung inden Rhythmus einschalten, z. B. 
Husten, oder eiren Gegenstand vom Boden aufheben, und dann seinen un- 
terbrochenen Gesang fortsetzen. Der Rhythmus wird offenbar an erster Stelle 
geschadigt bei Unregelmassigkeit oder bei zu grossen Intervallen in der 
Wahrnehmung, also z. B. wenn man eine Melodie anhoren soll, oder, 
wie unserer Affe, einen Rhythmus erkennen muss in den regelmassigen 
Handlungen des die Biichse niedersetzenden Experimentators. Als Argu- 
mente gegen eine rhythmische Bindung der Handlung der Taube sind die 
Bemerkungen KoEHLERs also nicht stichhaltig. 


146 | ‘J. A. BIERENS DE HAAN UND DINA KOOYMAN. 


Bei den jetzigen Versuchen wurde nun je dreimal hintereinander ein 
Stiickchen Banane unter die Biichse gelegt und das vierte Mal die Biichse 
ohne eine darunter liegende Frucht auf den Tisch gesetzt. Der Affe sollte 
also lernen, auf die vier Anbietungen einer Serie dreimal positiv und das 
vierte Mal negativ zu reagieren. Als negativ wurde eine Reaktion bezeichnet, 
wenn das Tier wahrend 10 sekunden die Biichse nicht beriihrte und auch 
sonst in seinem Benehmen nichts von der Absicht, dies zu tun, merken liess*). 
Wurde beim vierten Anbieten die Biichse (richtig) nicht beriihrt, so bekam 
das Tier ein Stiickchen Banane aus der Hand als Belohnung. Der Experimen- 
tator sorgte immer genau dafiir, beim Niedersetzen der Biichse den Blick 
starr auf diese zu richten, um das Tier nicht in irgend einer Weise in seinem 
Verhalten zu beeinflussen. Beobachtung dieses Verhaltens blieb dabei na- 
tiirlich gut méglich. Die Intervalle zwischen den Einzelversuchen dauerten 
10 Sekunden; nach dem vierten Versuche wurde ein langeres Intervall einge- 
schaltet, wahrend dessen der Experimentator sich nach einem anderen 
Tisch begab, und dort die Resultate aufzeichnete, wodurch die Versuche 
deutlich in Gruppen von vier Einzelversuchen getrennt wurden. Zehn 
solche Gruppen bildeten eine Versuchsserie, und taglich wurden meistens, 
wenn das Tier gut arbeiten wollte, etwa fiinf solche Serien durchgefiihrt. 
Das Umdrehen der Biichse zwecks Erwerbung der Belohnung wurde na- 
tiirlich von dem Tiere ohne Schwierigkeit ausgefiihrt, und auch die fir die 
Versuche notwendige Regelmassigkeit wurde in einigen Tagen erreicht. 


II. 


Wie gesagt, war es unsere erste Absicht, zu verfolgen, wie 
sich aus der natiirlichen + + + + Reaktion, bei welcher bei 
jedem Anbieten die Biichse umgedreht wurde, der gewiinschte 
+ + + — Rhythmus entwickeln werde. Wahrend der ersten 
drei Tage (150 Versuchsgruppen) reagierte das Tier auf alle 
Anbietungen positiv, d. h. es drehte jedesmal die Biichse um. 
Um ihm das lassige Immer-umkehren der Biichse auszutreiben, 
und so die Dressur zu beschleunigen, wurde ihm dann vom 
vierten Tage an bei jeder (fehlerhaften) Umdrehung der Biichse 
beim vierten Anbieten als Strafe ein Schreck eingejagt: der 
Experimentator schlug einige Male die Biichse stark auf den 
Tisch. Die Wirkung war das erste Mal etwas starker als beab- 
sichtigt wurde: das Tier wagte es danach wahrend etwa 5 Minu- 
ten nicht, naherzukommen und drehte dann noch angstlich und 
zogernd die Biichse um. Dieses Zégern blieb noch einige Tage 


1) Bald bildete er die Gewohnheit, bei negativer Reaktion sich umzu- 
drehen oder nach einer anderen Seite zu sehen. Einmal (am 1 3. Versuchstage) 
sass er am Gitter, als der Experimentator beim vierten Anbieten die Biichse 
niedersetzen wollte; er ging dann direkt weg, als er die Biichse sah. 
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bemerkbar. Eine andere Wirkung war, dass das Tier nun auch 
bisweilen bei anderen Anbietungen als der vierten negativ 
reagierte; so reagierte es das zweite mal + — — — und nachher 
in derselben Serie einmal — — + —, einmal + — +.+ und 
einmal — + + +. Wir wollen hierbei gleich hervorheben, dass 


TABELLE I. 


Dressurverlauf bei Dressur auf + -+-+-— 
(Bei jedem Versuchstag ist zwischen Klammern angegeben, wie viele Serien 
an diesem Tage ausgefiihrt wurden). 


| 


| eae | Negative Reaktionen Zahl der ‘Tae 
ta nehtgen rozent 
| auf I | auf II | aufIII) aufIV) Reaktionen | P 
I (5) Pious fe) fe) (0) fe) 
II (4) Co) | Oo ) ) 0) ) 
III (6) On ten Gs e) o fe) co) 
IV (6) > pe ees, 12 19 9 15 
V (2) o 12 9 Il 4 13 
ti eh fe) 3 10 re 19 32 
2 fe) 3 9 2 10 
VIII (5) Fr ink 15 28 24 48 
IX (6) SD ee ee: 14 17 17 28 
x (6) Or babes 16 13 13 22 
XI (5) ) ) 7 18 18 36 
XII (5) (o) ) 8 26 26 52 
XIII (5) o 2 20 24 22 44 
ATV 6). 4 0 I 15 34 33 55 
XV (6) | 0 we) 34 34 a 
XVI (6) ) I 12 37 36 
XVII (5) ) 2 QI 31 18 3 
XVIII (4) oO 2 14 20 15 37 
ALA Keo} a ) 4 13 Lr 55 
XX (4) ) 6 14 31 aI 52 
kee: ee 0 ) 3 35 35 i. 
2 fo) co) 4 23 21 
MSG Ksy i 6 re) 5 3I 31 62 
DEXTV (3) ly 20 ) 2 25 24, 80 
ee ee Ae li 73 
3 Oo fe) | 2 22 PP) 
XXVIT (5) ie o Co) 42 42 84 
NVA (3) 7 “0 O ) 26 26 87 
Pe Rts. sickle ali ite decahinaiinaé 92 
(5 0 0 0 4 4 
XXXI (5) | fe) oO I 48 47 94 
XXXII (5) ray 0 0 48 48 96 
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negative Reaktion auf die erste Anbietung einer Gruppe wahrend 
der ganzen Dressur nur in dieser Serie vorkam, sodass sie 
wahrscheinlich einer etwas zu starken Schreckwirkung bei dem 
Horen des Schalles des Schlagens zuzuschreiben ist. Negative 
Reaktionen beim zweiten, dritten und vierten Anbieten kamen 
aber danach noch oft vor (beim vierten Anbieten war die 
negative Reaktion natiirlich die richtige). Das Tier sollte nun 
lernen, aus dem Wirrwarr von negativen und positiven Reak- 
tionen bei den vier Anbietungen einer Gruppe den gewiinschten 
Rhythmus + + + — herauszukristallisieren. 

Diese Dressur nahm ungefahr 32 Versuchstage in Anspruch 
(150 Versuchsserien zu je 10 < 4 Einzelversuchen), und verlief 
mit den iblichen Riickfallen, fiir welche eine ordentliche Er- 
klarung nicht zu geben ist. In Tabelle I haben wir den Verlauf 
der Dressur iiber die verschiedenen Versuchstage wiedergegeben 
und dabei neben der Zahl der richtigen Gesamtreaktionen auch 
die Zahl der negativen Reaktionen auf die vier verschiedenen 
Anbietungen (die ersten drei fehlerhaft, die vierte richtig) 
angegeben. Da die Zahl der Versuche an jedem Tage nicht 
immer gleich gross war, haben wir in den Kurven der Fig. 1 
die Ergebnisse noch in Kombinationen von je 5 Versuchsserien 
(50 Versuchsgruppen) geordnet. In diesen Kurven wird es 
deutlich, wie sich aus den positiven und negativen Reaktionen 
der gewiinschte Rhythmus bildet. Man sieht, dass die Dressur 
in drei ungleich langen Etappen verlief. In den ersten 15 Ver- 
suchsserien (150 Versuchsgruppen) wurde vom Tiere nurpositiv 
reagiert und damit kein einziges Mal nach dem gewollten 
Dressurrhythmus gehandelt. Als dann, wie gesagt, am vierten 
Tage eine Strafe eingefiihrt wurde, anderte sich sein Verhalten 
insofern, dass es haufig mit einer negativen Reaktion rea- 
gierte, aber, wie schon bemerkt wurde (mit Ausnahme der 
ersten Serie nach Einfiihrung der Strafe) nicht bei der ersten, 
sondern nur bei den drei letzten Anbietungen einer Gruppe. 
Wahrend 10 Versuchsserien blieben die negativen Reaktionen 
beim zweiten, dritten und vierten Anbieten ungefahr gleich 
gross, und die Zahl der richtig nach dem Dressurschema ver- 
laufenden Gruppen war dadurch geringer als die Zahl der 
negativen Reaktionen beim vierten Anbieten. Danach fingen 
die negativen Reaktionen auf das zweite Anbieten erst zu ver- 
schwinden an, wahrend diejenigen der beiden letzten Anbie- 
tungen noch ungefahr eine Ahnliche Zahl zeigten. Erst etwa 
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von der 65. Versuchsserie ab blieb die Zahl der negativen 
Reaktionen beim dritten Anbieten deutlich hinter derjenigen 
beim vierten Anbieten zuriick. Nach der too. Versuchsserie 
kamen keine Fehler beim zweiten Anbieten mehr vor, und nach 
der 120. keine (mit nur einer Ausnahme) mehr beim dritten, 
obwohl eine gewisse Neigung, auch beim dritten Anbieten nega- 
tiv zu reagieren, bemerkbar blieb in seinem langsameren und 
mehr zégernden Herankommen. Die Fehler bestanden danach 
nur noch darin, dass das Tier bisweilen beim vierten Anbieten 
positiv statt negativ reagierte. Die Linie der negativen Reak- 
tionen beim vierten Anbieten und diejenige der richtigen 
Gesamtreaktionen fielen dann schliesslich zusammen. Als er 
dann endlich in 2 x 50 Versuchsgruppen nur noch bzw. ein- 
und dreimal mit + + + +. statt + + + — reagierte, wurde 
die Dressur (nach 150 Versuchsserien) als vollendet erachtet?). 
Zusammenfassend kénnen wir iiber die Dressur also sagen, 
dass fehlerhafte negative Reaktionen beim zweiten und dritten 
Anbieten von vorn nach hinten allmahlich verschwanden, 
wahrend sie beim vierten gleichzeitig verstarkt wurden. Am 
Jangsten bleibt als Fehler das Positiv-Reagieren beim vierten 
Anbieten bestehen, was verstandlich ist, weil das Tier beim 
Nichtberiihren der Biichse einen starken Drang (Biichse- 
Umdrehen heisst meistens Futterfinden!) tiberwinden muss. 


Ill. 


Nachdem das Tier also gelernt hatte, auf die vier aufeinander- 
folgenden Anbietungen nach dem Rhythmus ,,ja-ja-ja-nein” zu 
reagieren, wurde die Frage gestellt, in welcher Weise dieser 
Rhythmus beeinflusst und geandert werden wiirde, wenn das 
Tier bei Umkehrung der Biichse in einigen Fallen nicht mehr 
das gewohnliche Bananenstiikchen fande, sondern entweder keine 
Belohnung, oder im Gegenteil eine doppelte oder dreifache 
antreffen wiirde. Zu diesem Zwecke wurden ihm die drei 
Bananenstiikchen der vorherigen Dressur (in einigen Fallen 


1) Zur Kontrolle wurden dann noch einige Versuche angestellt, bei 
welchen auch beim vierten Anbieten ein Stiickchen Banane unter die Biichse 
gelegt war. Er reagierte aber immer mit +-++--+-—, womit bewiesen war, 
dass er das Fehlen der Belohnung beim vierten Anbieten nicht bemerkte und 
sich bei seinen Reaktionen nicht nach der Anwesenheit oder dem Fehlen der 
Belohnung richtete. 
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waren es diesmal nur zwei) in 12 verschiedenen Kombinationen 
angeboten, jedesmal wechselnd mit einem Anbieten in der vor- 
herigen Kombination (1 + 1+ 1+ 0), letzteres, um den 
normalen Dressur-rhythmus fortwahrend zu kontrollieren und 
bei ihm lebendig zu halten. Alle diese 96 Versuche wurden an 
finf aufeinanderfolgenden Versuchstagen wiederholt. Von den 
60 Anbietungen nach dem Normalrhythmus machte er nur 
einmal einen Fehler (+ + + + statt + ++ -—). 

Die ersten Male, als das Tier bei Umkehrung der Biichse 
nichts fand, war es merkbar erstaunt und Ausserte dies, indem 
es in Wut in die Richtung der Biichse oder der Hand des Experi- 
mentators schlug. Besonders war dies der Fall, wenn es zweimal 
hintereinander nichts bekam, oder das erste Mal in einer 
Gruppe unter der Biichse nichts fand. Die Belohnung bei der 
ersten Umkehrung war also tief in seinem Gedachtnis verankert. 
Bald aber verschwanden diese emotionellen Ausserungen, und 
nach einiger Zeit ging er ruhig weg, wenn er beim Umkehren 
der Biichse keine Belohnung fand. 

Die Kombinationen und die Reaktionen des Tieres darauf 
findet man in Tabelle II zusammengefasst. Was lehren uns diese 
Reaktionen? 


TABELLE II. 


Anderungen in den Anbietungen und Reaktion darauf. 
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Reaktion 

Anbietung 

Taba 2. Tag 3. Tag 4. Tag 5. Tag 
eer Ro Gh te tt ke 
atitotol/++++/4++—4+]/+4+4+4+/4+4+4+4)/4+4+—- 
ae ee ee ee ee oe ea 
igen cs ila el cl ae te i Ba a el i i ac aU a mmm al Bl a 
gto+otoj+++4+/+++4+]/++4+—]/4+4+4+4]/4+4-— 
rtitods/++++]/4+4+4t4+]/+4+4+—\4+4+4+4)4+4++4+ 
r+otit¢ r]/t++4+4+]/t+4+4+4+]}4+4+—4t]/t+4+4+4)/ 444+ 
otititi/+++—/+4+4+—/4+4+4+—/4+++—-]4+++ 
2toto+i1}/+++—/4+4+—4+)/+4+4+4+/4+4+—-4+)4+4++ 
rtototi/+++—/4+4+4+4+/+4+4+4+/+4+44)/4+44+ 
ofot]e2+1)/++—4+]/+4+4+4+[+4+4+4)4+4+4+4)4+44 
ot+3+o0+0/++— + +++—|/++—-—|++—- 
of2t+i1+o0/+++4+—|4+4+4+—/4+4+4+—|4+4+——|+4+—-— 
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Erstens noch einmal, dass hier wiederum keine Rede davon 
ist, dass das Tier abgezahlt hatte, bis drei Stiickchen gefunden 
waren; denn dann hatte er bei a und ¢ + + — — reagieren 
miissen (was er nie tat), bei d + — — — (was er auch nie tat), 
bei k + + — — (was er viermal tat) und bei? + + + — 
(was er dreimal tat). In allen anderen Kombinationen hatte 
er mit + + + + reagieren miissen, was nur in 20 von 35 Fallen 
geschah. Also im ganzen auf 60 Versuche 27 Reaktionen, die 
sich einer Zahlhypothese anschliessen liessen, gegen 33, die mit 
einer solchen bestimmt streitig sind. 

Aber auch wie friiher zeigt es sich, dass der andressierte 
Rhythmus durch die Anderungen im Anbieten nicht unbeein- 
flusst bleibt. Denn von den 60 Reaktionen verliefen nur 16 
nach dem + -++ + — Schema. Die Frage ist nun, ob wir eine 
Regel finden kénnen, welche die Beeinflussung der Reaktionen 
durch die Anderungen im Anbieten erklaren kann. 

Bei den vorherigen Versuchen (1935) (mit eimem anderen 
Tiere!) hatten wir die Voraussetzung gemacht, dass das Tier 
die Nieten (d.h. diejenigen Male, dass es bei Umdrehung 
der Biichse nichts fand) einfach nicht mit in den Rhythmus ein- 
bezog, also handelte, als ob es die Biichse dann gar nicht um- 
gekehrt hatte. Dies gab eine ziemlich gute Erklarung fiir sein 
Handeln: Von den 25 Kontrollversuchen wurden hiermit 18 
sicher erklart und 4 mit grosser Wahrscheinlichkeit, wahrend 
nur 3 Reaktionen sich nicht hiermit erklaren liessen. Hier bei 
diesem Tiere und bei dem verwickelteren Rhythmus liegt die 
Sache weniger einfach. Hatte das Tier jetzt die Nieten einfach 
in seinen Handlungsrhythmus nicht mit einbezogen, so hatte es 
jedesmal mit + + + + antworten miissen. Dies tat es in den 
60 Versuchen nur 28 mal. Mit dieser Annahme allein kommen 
wir also nicht aus. 

Sehen wir nun einmal, auf welche Weisen er auf die An- 
bietungen reagierte und wie oft die verschiedenen Reaktions- 
weisen vorkamen. Es zeigt sich, dass von den 60 Reaktionen 
28 mal + + + + vorkam, 16 mal + + + —,10omal+ + —+ 
und 6 mal + + — —. Es fallt hierbei auf, dass eine negative 
Unterreaktion (das Nichtberiihren der Biichse) nie beim ersten 
oder zweiten Anbieten auftrat, obwohl dies, z. B. bei d, sehr wohl 
erwartet werden konnte. Das Positiv-Reagieren auf das erste und 
zweite Anbieten war also fest in seinem Verhalten verankert, 
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und der Zweifel, ob positiv oder negativ reagiert werden sollte, 
trat nur bei den letzten beiden Anbietungen auf. 

Was kann nun bei diesen Anbietungen Anlass zu einer 
negativen Reaktion gegeben haben? Beim vierten Anbieten war 
dies zweifellos der andressierte Handlungsrhythmus, der sich 
ausspielte, wenn auch einige Umdrehungen ergebnislos ge- 
bleben waren. Die Male, in welchen das Tier dem angelernten 
Handlungsrhythmus gehorchte, zusammen mit denjenigen, bei 
welchen es den Rhythmus durch Nichtmiteinbeziehen der erfolg- 
losen Umkehrungen geandert hatte, betragen zusammen 44 von 
den 60 Reaktionen. Fiir die iibrigen 16 Reaktionen eine das 
Verhalten erklarende Regel zu finden, scheint uns schwierig. 
Wenn. man die + + — — Reaktion vielleicht damit erklaren 
wollte, dass das Tier negativ reagierte, sobald es eine grosse 
Menge Futter erworben hatte (dafiir spricht, dass diese Reaktion 
4 mal auf 5 mal vorkommt bei £), so spricht dagegen, dass sie 
nicht bei d vorkommt, wo in diesem Falle ebensogut ein 
+ + — — oder sogar ein + — — — oder ein + — ~— + 
zu erwarten ware. Auch die negative Reaktion beim dritten 
Anbieten (+ + — +) ist nicht recht zu erklaren. Man konnte 
annehmen, dass sie auf ein ,,schon viel Futter bekommen haben’”’ 
folet; aber es ist klar, dass dies in verschiedenen Fallen nicht 
zutrifft (so z. B. wieder bei d). Wir kénnen nichts Anderes sagen, 
als dass hier der ,,Zufall’’, d.h. der Komplex verschiedener 
unkontrollierbarer und unerkennbarer Faktoren, Ausdruck von 
verschiedenen subjektiven Zustanden und Affekten, die uns 
wieder daran erinnern, dass wir hier das Verhalten eines lebenden 
Tieres und nicht die Bewegungen einer Maschine studieren, einge- 
griffen und das Tier von den beiden Prinzipien, die sein Handeln an 
erster Stelle beherrschten: dem Folgen des andressierten Rhyth- 
mus und dem Nichtmiteinbeziechen der Nieten, abgefiihrt hat. 

Bei den vorigen Versuchen hatten wir auch noch die Frage 
gestellt, was geschehen wiirde, wenn auf diese geanderten An- 
bietungen noch eine Extraanbietung folgen wiirde. Auch diesmal 
haben wir dies untersucht. Das Ergebnis war aber sehr wenig 
deutlich. Die Reaktionen des Tieres auf die fiinffachen Anbie- 
tungen waren so verschieden, dass eine feste Regel darin nicht 
zu entdecken war. Offenbar brachten die zu grosse Zahl der 
Anbietungen und die vielen Nieten, die darin eingeschaltet 
waren, das Tier in Verwirrung. Diese war so gross, dass nach 
der dritten Serie dieser Versuche der urspriingliche Rhythmus 
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sogar verloren zu gehen drohte, und er anfing, auch bei dem 
normalen Anbieten Fehler zu machen. Besonders trat dann 
wieder die Neigung auf, das dritte Mal negativ statt positiv 
zu reagieren. Wohl gelang es in kurzer Zeit, inn wieder zu dem 
normalen Rhythmus zuriickzubringen, aber die Reaktionen auf 
das fiinffache Anbieten zeigten auch nachher wenig Einheitlich- 
keit und Ordnung. Es machte den Eindruck, dass der Affe es jetzt 
nur seiner Laune iiberliess, ob er positiv oder negativ reagieren 
werde, und die Bindung der Rhythmik ganz verloren ge- 
_ gangen war. 

Mit mehr Erfolg haben wir ein anderes Experiment der vor- 
herigen Versuche wiederholt, namlich die Priifung, welchen 
Einfluss eine Verlangerung der Intervalle zwischen den ein- 
zelnen Anbietungen auf den Handlungsrhythmus haben wiirde. 
Als das normale Intervall von to auf 15 Sekunden gebracht 
wurde, hatte dies wenig Wirkung: von 1o Versuchsgruppen 
einer Serie waren g gut und nur eine fehlerhaft (+ + + +). 
Bei einem Intervall von 20 Sekunden waren auf 10 nur noch 
4 gut, und bei einem Intervall von 30 Sekunden waren alle 
fehlerhaft (+ + + +). Also auch hier wieder wurde bei Ver- 
doppelung des Intervalles der Rhythmus halb, bei Verdrei- 
fachung ganz zerstért, was mit Demjenigen iibereinstimmt, was 
wir bei dem friiheren Affen bei dem dreifachen Rhythmus 
(+ + —) fanden. 


IV. 


Es interessierte uns nun, zu sehen, was geschehen wiirde, 
wenn wir jetzt versuchten, das Tier auf einfachere Rhythmen 
als den bis jetzt befolgten umzudressieren. Zu diesem Zwecke 
liessen wir zuerst ein Element aus unserem Anbieten weg und 
legten ihm also 1+ 1-+ostatt 1 + 1 + 1 + 0 Stiickchen Banane 
unter die Biichse. Er sollte also jetzt lernen, mit + + — zu 
reagieren. 

Als er zum ersten Male kein Stiickchen beim dritten Anbieten 
fand, war Simon merkbar verwundert. Dies ausserte sich darin, 
dass er die umgekehrte Biichse nicht wie sonst liegen liess, 
sondern sie wegdriickte und umhersuchte, ob die Banane doch 
nicht anwesend sei. Die Erwartung etwas sinnlich nicht Bemerk- 
bares und das Erkennen der Inkongruenz zwischen dem Erwar- 
teten und dem Wahrgenommenen waren wiederum deutlich in 
seinem Verhalten zu bemerken. 
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Von der zweiten Gruppe von drei Versuchen an bekam er 
dann einen leisen Schlag auf die Hand, wenn er beim dritten 
Versuche positiv reagierte. Dies verwirrte ihn anfangs etwas, 
sodass er erst etwas angstlich und unregelmassig arbeitete, aber 
bald war diese Verwirrung tiberwunden und arbeitete er wie 
vorher. Die Fehlerzahl nahm sehr schnell ab, schneller, als wir 
erwartet hatten: Am ersten Tage waren die Fehler in 5 Serien 
von 10 Versuchsgruppen bezw. 6, 5, 1, 0 und 0; am zweiten 
Tage 3, 2, 1, o und o, und am dritten Tage 0, 1 und o. Die 
Fehler waren fast alle, wie zu erwarten war, + + +; nur 
zweimal reagierte er mit + — —. Damit wurde die neue 
Dressur als vollendet erachtet. Auch eine Serie Kontrollversuche 
mit Anbieten 1 + 1 + 1 unter der Biichse wurde fehlerlos mit 
+ + — beantwortet. 

Es folgten dann wiederum Versuche, bei welchen die beiden 
Stiickchen in anderer Kombination angeboten wurden. Ta- 
belle III gibt hiervon das Ergebnis. Wie man sieht, wurde im 
allgemeinen, wie dies auch bei dem vorigen Versuchstier der 
Fall war, an dem neuen einfacheren Rhythmus besser fest- 
gehalten als an den mehr verwickelten: in 16 von 25 Versuchen 
antwortete er mit dem angelernten + + —. Weiter reagierte 
er sechsmal mit + + + (wovon viermal bei eo + 0 + 1 und 
zweimal bei 6 1 + 0 + 0) und dreimal mit + — — (alle drei 
bei a 2 + 0-+ 0). Es sind hier wiederum die Falle, in welchen 
zwei Nieten im Anbieten aufeinander folgten, bei welchen die 
Abweichungen vom Rhythmus vorkamen. Bei 0 + 0+ 1 und 


TABELLE III. 


Anderungen in den Anbietungen und Reaktion darauf 
beim vereinfachten Rhythmus 


Reaktion 
Anbietung 
1. Tag | 2. Tag 

r+140 | +4+—| +4+—/) +4+—] +4+—] +4+- 
aj efoto | ++—/++4+—] +—-— | +-—— | +-- 
b) rf-o+o0 | +++ | ++—] +4+—] +4+—] +44 
c| ofrtr | ++—] +4+—] +4+—] +4+-—] +4+- 
d| of2+o0) +4+—}] +4+—) +4+- sa Rae a 
ej ofot+1 | +++] +++) +4+—] 44+4+ | +44 
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bei 1 + 0+ 0 verdrangte dann die Tendenz, Nieten nicht 
miteinzubeziehen, den angelernten Dressurrhythmus, wahrend 
bei 2 + 0 + 0 wohl die oben schon erwahnte Tendenz, nach 
»schon viel Futter’ negativ zu reagieren (vielleicht, weil er 
noch mit dem Zerkauen des Futters beschaftigt war?), die 
Handlung mitbeeinflusst haben kann. (Dass es sich hier pl6tzlich 
um ein wirkliches Zahlen handeln sollte, ist schon darum un- 
wahrscheinlich, weil nicht anzunehmen ist, dass das Tier in so 
wenigen Versuchen gelernt haben sollte, dass es jetzt ,nur 2”, 
gegen vorher 3 Stiickchen bekommen werde.) 

Wir haben auch hier wieder den Einfluss der Verlangerung 
der Intervalle zwischen den Einzelversuchen gepriift. Bei Ver- 
langerung des Intervalles von 10 auf 20 Sekunden fielen von 
10 Versuchsgruppen nur noch 5, und bei Verlangerung auf 
go Sekunden noch 2 richtig aus. Der einfachere Rhythmus 
wurde durch Intervallverlangerung etwas weniger gestdért als 
vorher der verwickeltere. 

Zum Schluss wurde der Rhythmus noch mehr vereinfacht, 
und ihm 1 + o Stiickchen Banane geboten, worauf mit + — 
zu reagieren war. Dieser neue Rhythmus wurde sehr schnell 
gelernt: Das Tier zeigte nun keine Verwunderung mehr, als 
es das zweite Mal keine Belohnung mehr fand, und passte sich 
sehr schnell dem neuen Alternierungsrhythmus an. In drei 
Tagen machte es in 8 Versuchsserien von 10 Versuchsgruppen 
bezw. 2, 3, 0, 0, 1,0, 1 und o Fehler. Auch auf Kontrollversuche, 
bei welchen 1 + 1 Stiickchen angeboten wurden, reagierte es 
richtig mit -+- —. Am dritten Tage wurden dann noch einmal 
die Anbietungen anders kombiniert und um eine vermehrt. 
In Tabelle IV findet man davon das Ergebnis: Die Kontroll- 


TABELLE IV. 


Vermehrung der Anbietungen beim Alternierungs-rhythmus. 
SEE 


Reaktion 
Anbietung i ee ESB aint li BS 
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versuche verliefen fehlerlos; die Anbietung 1 + o + 1 wurde 
finfmal mit -+- — — beantwortet, was verstandlich ist (obwohl 
auch + — + erwartet werden konnte: Sobald der Rhythmus 
normal abgespielt ist, kann natiirlich sowohl eine positive wie 
negative Reaktion erwartet werden);0 + 0+ 1undo+1+0 
wurden beide je viermal mit + + — beantwortet und cinmal 
mit + — +. Die + + — Reaktion ist im letzten Falle die- 
jenige, welche bei Nichtmiteinbeziehen der Nieten crwartet wurde, 
wahrend bei + — + der Dressurrhythmus offenbar tiberwiegt; 
beim Anbieten 0 + 0 + 1 war + + + zu erwarten gewesen; 
aber es scheint, dass hier der Alternierungsdrang schliesslich 
dem Tiere zu stark ward. Auch ist es méglich, dass hier der 
friihere Rhythmus wieder aktiviert wurde. 

Vielleicht werden unsere Erklarungsversuche fiir die Reak- 
tionen des Tieres bei Anderungen im Dressurrhythmus Manchem 
etwas gesucht vorkommen. Das wiirde denn heissen: Bei Ande- 
rung des Rhythmus des Anbietens wird der Rhythmus der 
Reaktion gestért, ohne dass wir eine deutliche Gesetzmassigkeit 
in dieser St6rung entdecken kénnen. Wahrscheinlich werden 
auch wohl nicht alle Tiere auf solche Anderungen in ahnlicher 
Weise reagieren: eins wird vielleicht anderen Regeln folgen 
wie ein anderes und ein drittes vielleicht regelloser reagieren 
als die beiden anderen. Jedes Versuchstier bedeutet einen Fall 
an sich. Affen sind Individuen und nicht Typen, und je mehr 
man sich vergleichenderweise mit ihnen beschaftigt, um so mehr 
bemerkt man, dass individuelle Dispositionen, seien diese nun 
angeboren oder im fritheren Leben gebildet, in starkem Masse 
ihr Verhalten bei solchen Versuchen beeinflussen. 

Etwas Besonderes trat noch zutage, als wir priifen wollten, wie 
jetzt auf die Verlangerung des Intervalles reagiert werden 
wirde. Bei einer Verlangerung des Intervalles von 10 auf 20 
Sekunden waren von 10 Versuchsgruppen noch alle gut, bei 
Verlangerung auf 30 Sekunden von 10 Gruppen die ersten 4 
fehlerhaft, die letzten 6 gut. Es machte den Eindruck, als ob 
das Tier hier plétzlich einen Fingerzeig gefunden habe, nach 
welchem es sic richten konnte. Vielleicht war es dies, dass vor 
dem ersten Anbieten der Experimentator von dem Tisch, wo 
das Resultat aufgeschrieben wurde, hinter die eiserne Wand ging 
und von dort mit der Biichse hervorkam, wahrend beim zweiten 
Anbieten der Gang vom Tisch hinter der Wand ausfiel. Denn 
jetzt machte das Tier, auch bei grésseren Intervallen, fast keine 
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Fehler, und kann man eigentlich nicht sagen, dass der Rhythmus 
durch zu grosse Zunahme der Intervallen gestért wurde: Bei 
einem Intervall von 40 Sekunden waren 10 Gruppen auf 10 
gut, bei einer Minute 4 auf 5, bei 14 Minuten 4 auf 5 und bei 
3 Minuten 2 auf 2. Dass man, wenn das Tier sich nun wirklich 
nach den Handlungen des Experimentators richtete, hier aber 
nicht mehr von einem Bewahren des Rhythmus sprechen kann, 
wird deutlich sein. 


V. 


Fassen wir nunmehr unsere Ergebnisse zusammen. Es gelang 
diesmal, einen Affen (Nemestrinus nemestrinus) auf einen vier- 
fachen Rhythmus (+ + + —) zu dressieren, wobei der ur- 
spriingliche Reaktionskomplex + + + + nach Einfiihrung 
einer Strafe bei positiver Reaktion auf das vierte Anbieten 
zuerst in ein ordnungsloses Durcheinander von positiven und 
negativen Reaktionen iiberging, aus welchem dann erst die 
negativen Reaktionen beim zweiten Anbieten und danach 
diejenigen beim dritten verschwanden, wahrend sich die nega- 
tiven Reaktionen beim vierten Anbieten je langer desto mehr 
fixierten. Danach wurde untersucht, in welcher Weise der an- 
dressierte Rhytmus modifiziert wurde wenn das Tier bei der 
positieven Reaktion auf die ersten drei Anbietungen bisweilen 
keine oder eine doppelte Belohnung bekommen werde. Es 
zeigte sich, dass dann hauptsachlich zwei Tendenzen sein Ver- 
halten beherrschten: Folgen des andressierten Rhythmus, und 
Nichtmiteinbeziehen der nicht-belohnten Reaktionen in diesem 
Rhythmus. Jedoch kamen auch Faille vor, in welchen andere, 
unbekannte, Faktoren ihren Einfluss zeigten, die wir am besten 
als ,,Zufallsfaktoren’? oder als Ausdruck einer ,,Laune”’ des 
Tieres bezeichnen, wie dies ein zu spontaner Handlung ge- 
eignetes Individuum zeigen kann, und wodurch eine gewisse 
Unregelmassigkeit und Ungesetzmassigkeit in seinem Verhalten 
hervortritt. Dass bei Verlangerung der Intervalle zwischen den 
Anbietungen der Dressurrhythmus bald verloren geht, weist 
nochmals auf die rhythmische Bindung seiner Handlungen hin. 
Wenn das Tier an einen relativ verwickelten Rhythmus ge- 
wohnt ist, verlauft die Dressur auf einen einfacheren Rhythmus 
ziemlich leicht; dieser einfachere Rhythmus wird dann durch 


Verlangerung der Intervalle weniger gestért als dies vorher beim 
verwickelteren der Fall war. 
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EINLEITUNG. 


Wahrend ich im Sommer 1935 die Ernahrungsbiologie von 
Amphioxus bearbeitete (noch unveré6ffentlicht), entschloss ich 
mich die verschiedenen Organe und Organsysteme mit Hilfe 
der Vitalfarbung im Leben zu untersuchen. Da Amphioxus 
histophysiologisch noch gar nicht untersucht worden war, er- 
schien es mir angebracht diese Liicke in der Kenntnis dieses 
interessanten Tieres einigermassen auszufiillen, besonders da 
es sich herausstellte, dass der Darm sich ganz spezifisch gegenii- 
ber der Vitalfarbung durch basische Farbstoffe verhalt, wahrend 
auch die Protonephridien, besonders die Solenocyten, sich dem 
Farbstoff gegeniiber anders verhalten als bisher bei Excretions- 
organen bekannt war. 
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TECHNIK. 


Benutzt wurden basische und saure Farbstoffe. Zur Vitalfarbung mit ba- 
sischen Farbstoffen wurden die Tiere in ganz schwache (etwa 1:100000) 
Lésungen gebracht, nach 1-2 Stunden mit Urethan narkotisiert, die verschie- 
denen Organe herausprapariert und in Seewasser untersucht. Zur Supra- 
vitalfarbung wurden die Organe in Farbstofflésungen von etwa 1:10000 
gebracht und gleich darauf, oder nach etwa 30 Minuten untersucht. Supra- 
vitalfarbung mit sauren Farbstoffen gelang nicht (siehe auch Seite 172), sodass 
nur vital gefarbt wurde. Die Tiere blieben dazu 2-3 Tage in der Farblésung. 

Als basische Farbstoffe wurden verwendet: Toluidinblau, Neutral- 
rot, Nilblausulfat und Methylenblau, als saure: Trypanblau, 
Lithiumkarmin und Pyrrolblau. Zur Mitochondrienfarbung wurde 
Janusgriin B (Héchst) benutzt. Fiir die Aufdeckung von Oxydo-Reduk- 
tionsprozessen wurde Leukomethylenblau benutzt. Dazu wurde das 
Methylenblau mit Rongalit reduziert, und von der Stammlésung 
einige Tropfen dem Seewasser, worin sich die Organe befanden, zugesetzt. 
Von grésster Wichtigkeit ist, dass das Reduktionsmittel gerade so im Uber- 
schuss ist, dass beim vorsichtigen Schiitteln keine Blaufarbung auftritt. 


VITAL- UND SUPRAVITALFARBUNG MIT BASISCHEN 
FARBSTOFFEN. 


Die basischen Farbstoffe erzeugten im grossen und ganzen 
dasselbe Bild. Meistens wurde daher Toluidinblau verwendet, 
da es augenscheinlich am leichtesten aufgenommen wird und 
durch seinen metachromatischen Umschlag von Blau iiber eine 
ganze Skala von ,,Mischfarben” nach rot-violett die besten 
Bilder gibt. Zwar sind Neutralrot, Methylenblau und Nilblau- 
sulfat auch mehr oder weniger metachromatisch, doch schrankt 
sich der Umschlag bei diesen Farbstoffen mehr ein, ist jeden- 
falls nicht so deutlich wie bei Toluidinblau. Wenn also kein 
Farbstoff ausdriicklich genannt ist, wird Toluidinblau gemeint. 


Gabler, Dar m. 

Der ganze Darmtrakt, ausgenommen den Kiemendarm 
(siehe dazu den Abschnitt: der Kiemenkorb), farbt sich im 
allgemeinen sehr schwer. Nur nach Fettfiitterung werden die 
Farbstoffe rascher aufgenommen (vergl. E. Ries u. G. SCHOLZEL, 
1934, und ausfiithrlicher in P. B. van WeeEv: Die Ernahrungs- 
biologie von Amphioxus). Aber auch die verschiedenen Arbeits-, 
bzw. Restitutionsstadien der Darmzellen bestimmen die mehr 
oder weniger rasche Aufnahme des Farbstoffes. Am schwersten 
ist die sog. Stapelzelle vital zu farben, oft gelingt dies gar nicht. 
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In den Stapelzellen ist das apikale Drittel mit Proenzymgranula 
angefiillt, wahrend basal ausser den Lipochondrien nur 
wenig winzige Granula liegen, die die Vorstufen der Proenzym- 
oder Sekretgranula bilden. (Da es nicht sicher ist, ob diese 
Granula ausser den Enzymen auch noch andere Sekretpro- 
dukte enthalten, werde ich weiter nur von Sekretgranula 
sprechen). Am schnellsten werden die resorptionsfahigen Zellen 
(oder Resorptionszellen), d.h. die Zellen, die eben extruiert 
haben und allmahlich anfangen zu restituieren, gefarbt. Da- 
zwischen sind die Stadien, in denen die von den Lipochondrien 
abgeschniirten Tochtergranula sich insgesamt zum Zellapex 
bewegen. Die Zelle farbt sich dann leichter als die Stapelzelle, 
schwerer als die Resorptionszelle. 

Bei der Stapelzelle ist erst nach 15-30 Minuten der Beginn 
einer Farbung zu erkennen. Die Basalkornzone, d.h. der 
ausserste apikale Zellabschnitt, worin die Basalkérner einge- 
bettet sind und der etwa 2-3 » breit ist, bleibt immer unge- 
farbt. Offenbar wird der Farbstoff augenblicklich weiter in die 
Zelle transportiert. Dieser Farbstofftransport muss sehr rasch 
vor sich gehen, da man sonst eine zarte diffuse Anfarbung 
wahrnehmen miisste, was jedoch nicht der Fall ist. Dieser 
rasche Transport ist mit osmotischer Diffusion nicht oder sehr 
schwer zu erklaren. Wir miissen daher bei den Darmzellen 
von Amphioxus einen bis jetzt noch nicht analysierten Faktor 
annehmen, der die gelésten Stoffe, i.c. den Farbstoff, in der 
Zelle ,,aufsammelt” und der an das Leben der Zelle gebunden 
ist, denn wenn die Zellen absterben, farbt sich auch diese Zone 
diffus. 

Der eingedrungene Farbstoff farbt im Anfang das apikale 
Drittel mit den reifen Sekretgranula deutlich diffus rot-violett. 
Die Sekretgranula haben immer denselben Farbton wie das 
umringende Plasma. Eine Konzentrierung der metachromati- 
schen Farbe in den Granula findet also nicht statt (Abb. tb). 

Nach etwa 20-30 Minuten farbt sich das weitere Plasma blau, 
ausgenommen die Lipochondrien, die sich tief violett farben. 
(Abb. 1a). Die Tochtergranula farben sich dagegen gar nicht. 
Da sie sich mit Osmiumsaure nicht braunen, enthalten sie 
keine Fette, bzw. Lipoide. 

Manchmal hab ich um die Tochtergranula einen gefarbten 
Ring gesehen, der nicht immer geschlossen war (Abb. 2). 
Manchmal was dieser Ring recht schmal und diinn, manchmal 
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schien er schmal und breit, wie der Ring von Saturnus, manch- 
mal breit und flach. Da Nassonov (1925) beim Excretionsapparat 
von Dogielella sphaertt einen solchen ringférmigen ,,Golgi- 
apparat” fand, und da 
SOKOLOV. (1926) bei 
der Spermiogenese von 
Obisium muscorum und 
Chelanops cyrneus ahn- 
liche Gebilde im Leben 
sah, und sie mit Os- 
miumtetroxyd impreg- 
nieren und als Golgi- 
substanz identifizieren 
konnte, versuchte ich 
ebenfalls sie mit Os- 
miumsaure wahrend 
langerer Zeit (bis zu 10 
Tagen) zu impregnie- 
ren. Zwar ergaben man- 
che Praparate, die nach 
Fixierung nach CHAMPY 
7-10 Tage bei 37° nach- 
osmiert wurden, ahn- L 

liche Bilder, doch widoct Abb. 1. Darmzellen mit Toluidinblau vital 
die Fixierung nicht gut gefarbt. a. Lipochondrium mit Tochter- 


genug gelungen um die __ granula. Vergr. etwa 2500 x. 6. Darm- 
sich ergebenden Bilder zellen. bz. Basalkornzone, mit: Mitochon- 
sete : : drien (ungefarbt!), /. Lipochondrien, m. 
einwandfrei als Golgi- Muskel- und Bindegewebeschicht. 
substanz zu identifizie- Vern” 1000 x. 


ren, da Fixierungsarte- 
fakte sehr oft in dieser Form auftreten kénnen. Eine netzformige 
Golgisubstanz ist jedenfalls nicht vorhanden. 

Mit Nilblausulfat farben sich die 
Sekretgranula und die Lipochon- 
drien tiefblau (die letztgenannten 
mit einem Stich ins Rétliche), was 
Abb. 2. Tochtergranula mit nach Lorrain SmirH (1907) mit 
verschiedenen Farbstoffringen. grosser Wahrscheinlichkeit auf Fett- 
Neutralrot, halb schematisch. ss 47@ schliessen lasst. Da nur die 
Lipochondrien sich mit Osmiumsaure braunen lassen, enthalten 
nur diese ausser der Fettsaure, noch Fette, bzw. Lipoide. 
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Die Farbungsverhaltnisse mit basischen Farbstoffen ent- 
sprechen also vollig der Vitalfarbungstheorie von E. NrrEn- 
STEIN (1920). Denn dieser Forscher hat vor allem darauf hinge- 
wiesen, dass Ole und Fettlésungsmittel nur die 
Farbbase aufnehmen, wahrend die wassrige Phase 
-uberwiegend Farbsalze enthalt. Bei Toluidinblau, wie 
bei Nilblausulfat, ist die Farbbase rétlich, das Farbsalz blau. 
Rigs und seine Mitarbeiter (sicehe Ries 1935, S. 21; Ries und 
SCHOLZEL, 1934; Ries und v. WEEL, 1934) haben bewiesen, 
dass die Lipochondrien ausser Fetten und Lipoiden, wahr- 
scheinlich auch Fettsauren enthalten, wahrend v. MOLLENDORFF 
(1918, 1920) die Méglichkeit eines Fettsauregehaltes der vital- 
farbbaren Granula zugibt, und zwar sollen sie nach ihm ,,eine 
saure, wassrige, kolloidale Eiweisslésung enthalten, mit der die 
Farbbase ausflockt’”’. Dies trifft offenbar fiir die Sekretgranula 
zu, denn diese enthalten keine Fette, bzw. Lipoide, dagegen 
héchstwahrscheinlich Fettsauren. 

Eine pH-Bestimmung mit Hilfe von Neutralrot ist m.E. auch 
hier nicht méglich. Zwar sind die Sekretgranula und Lipochon- 
drien mehr orange-rot, das Grundplasma mehr kirschrot, doch 
auch Neutralrot hat zwei Farbnuancen: die Farbbase ist gelb, 
das Farbsalz rot. Auch bei den Sekretgranula ist eine einiger- 
massen zuverlassige pH-Bestimmung ausgeschlossen, da sich der 
Farbton mit der Ausflockung andert. Die diffuse Plasmadurch- 
trankung spricht ebenfalls gegen eine pH-Bestimmung. Nach dem 
Farbton miisste der pH niedriger sein als in den Granula, das 
Plasma miisste also saurer sein. Doch kénnte dann keine An- 
farbung zustande kommen, denn der basische Farbstoff miisste 
von der sauren Phase festgehalten werden. Nur wenn der Saure- 
grad des Plasmas zu hoch ist, erfolgt eine Diffusfarbung des 
Plasmas, jedoch ohne Elektivfarbung (,,In Ubereinstimmung 
mit diesen Vorstellungen konnte ALEXANDROW (1933) fest- 
stellen, dass die vitale Diffusfarbung, die bei Sauerstoffmangel 
und der dabei erfolgenden Herabsetzung des oxydo-reduktiven 
Potentials eintritt, wahrscheinlich verbunden ist mit einer Er- 
héhung der Wasserstoffionenkonzentration”. Zit. nach Rirs und 
v. WEEL). Diese pH-Erniedrigung des Plasmas tritt anscheinend 
ziemlich regelmassig bei der Miindungsstelle des Coecums in 
den Magen auf. Zwar sind die Lipochondrien immer sauer, 
denn sie farben sich auch hier elektiv, doch die Sekretgranula 
haben die Farbe des Farbsalzes. 
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Welche Rolle der niedrige pH hier spielt, ist noch unbekannt. 

Ofters farbt sich das basale Plasma ganz schwach diffus oder 
gar nicht. Vor allem Parar zog aus dem Farblosbleiben des 
Grundplasmas (was sehr oft vorkommt) den Schluss, dass der 
Farbstoff zu seiner Leukoverbindung reduziert wird, um se- 
kundar in den Vakuolen (bzw. Granula) als Oxydationszentren 
wieder oxydiert zu werden. Ries hat bewiesen, dass dies sicher 
nicht allgemein der Fall ist, und auch hier wird mehr als 2/3 
der Zelle diffus durchtrankt. Beziiglich des Farblosbleibens des 
basalen Plasmas ist m.E. nicht nur an eine starke Speicherung 
des Farbstoffs in den Lipochondrien allein zu denken, denn 
auch beim excessiven Farbstoffangebot bleibt diese Plasmazone 
oft fast, bzw. ganz ungefarbt. Vielleicht kann hier das Kon- 
zentrationsgefalle mit dem zarten Bindegewebe, den glatten 
Muskeln und den Blutgefassen so gross sein, dass ein sehr 
schneller Transport geléster Stoffen (in diesem Falle Farbstoff) 
nach dem umliegenden Gewebe und den Blutgefassen stattfin- 
det, wodurch die Farbstoffkonzentration im basalen Plasma 
sehr niedrig bleibt (Fettverdauungsversuche ergaben, dass 
héchswahrscheinlich eben in dieser Zone das phagocytierte Fett 
in seine Komponenten: Fettsaure und Glyzerin, gespalten wird). 

Meistens geht die Vitalfarbung sehr viel schneller und leichter 
vor sich bei den Resorptionszellen. Das Bild bleibt dabei das- 
selbe, nur sind die Sekretgranula ausgestossen, wahrend die 
Tochtergranula der Lipochondrien allmahlich. apikalwarts 
riicken. Diese letzteren bleiben ungefarbt, bis sie etwa die 
Mitte der Zelle erreicht haben. Ganz zart violett werden sie 
jetzt gefarbt (der violette Plasmabezirk, der in der Stapelzelle 
etwa das apikale Drittel einnimmt, breitet sich in der Resorp- 
tionszelle bis etwa zur Mitte der Zelle aus). In diesem Stadium 
fangen auch die Mitochondrien an sich vital zu farben, und 
zwar in der Farbe der Farbbase. Dies deutet auf einen Fett- . 
oder Fettsauregehalt, den sie in der Stapelzelle offenbar nicht 
besitzen. Jedoch ergaben auch hier die histologischen Praparate 
(Osmiumimpregnierung) keinen einwandfreien Aufschluss. Dass 
die Mitochondrien in der Zelle bei den verschiedenen 
Stoffwechselprozessen wahrend der Restitution des Sekretmate- 
rials ihren Stoffgehalt 4ndern kénnen, hat Ris bei der Pan- 
kreaszelle der weissen Maus nachgewiesen. In der 2.—5ten 
Stunde der Restitutionsphase treten in ihnen osmiophile und 
vital farbbare, also wahrscheinlich lipoidreiche Granula auf 
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(s.g. ,,Perlen”), und er schliesst: ,, . . . dass in allen Fallen von 
Farbbarkeit der Mitochondrien mit Dahlia, Gentianaviolett, 
Methylenblau und allen anderen basischen Vitalfarben ausser 
Janusgriin und Janusschwarz besondere Funktionsstadien vor- 
gelegen haben, die dem besonderen Zustande der Pankreas- 
mitochondrien wahrend der Perlenbildung entsprechen’’. (Rigs, 
I ; 

ae seinen Modellversuchen, die er zum Vergleich und 
Deutung seiner Paramaecienvitalfarbung durchfihrte, hat 
NIRENSTEIN tiberzeugend die grosse Bedeutung der lipoiden 
Phase, bzw. einer Fettsubstanz (kombiniert mit Fettsauren) als 
Lésungsmittel der basischen Farbstoffe dargelegt und schliesst, 
dass das Plasma neben Eiweiss-, aus lipoid- und fettsaure- 
reichen Substanzen besteht. Hiermit erklart er, dass die Zellen 
sich nicht gegen basische Farbstoffe ,,schiitzen’’ kénnen, dass 
diese also immer ungehindert in die Zelle einzudringen ver- 
mégen. Das dies jedoch nicht immer der Fall ist, zeigen die 
Coecum- und Darmzellen von Amphioxus sehr deutlich. Erstens 
dringt die Farbe auffallend schwer in die langen Zellen ein, am 
schwersten und langsamsten, wie gesagt, in die Stapelzellen, 
wahrend die Resorptionszellen schneller vital gefarbt werden. 
Zweitens kommt es haufig vor, dass sich nur 20-30 Zellen 
farben, wahrend die benachbarten Zellen, auch wenn sie im 
selben Stadium sind wie die erstgenannten, gar kei- 
nen oder sehr wenig Farbstoff aufnehmen. Hieraus 
kann man schliessen, dass die lebende Darmzelle (denn beim 
Absterben farben sich alle Zellen gleich diffus) auch das Ein- 
dringen basischer Farbstoffe regulieren kann, und damit, dass 
das Plasma jedenfalls kein homogenes lipoid- und fettsiure- 
reiches System ist. Da die Basalkornzone immer ungefarbt 
bleibt, liegt es vor der Hand, diese Zone als den regulierenden 
Bezirk zu betrachten, um so mehr, da, wenn die Farbe in die 
Zelle gedrungen ist, immer die ganze Zelle gefarbt wird. Die 
Regulierung steht héchstwahrscheinlich unter dem Einfluss des 
ganzen Organismus, denn die Darmzellen eines Hungertieres 
nehmen im allgemeinen viel schneller Farbstoff auf als die eines 
frisch gefangenen. Welcher der Einfluss ist (z.B. von nervéser 
Art, Verbrauch verschiedener Stoffwechselsubstanzen, usw.) 
ist nicht bekannt. 

Die Mitochondrien erscheinen als sehr kleine, lichtbrechende 
Granula, die in Form von kurzen ,,Perlenketten” regellos im 
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Plasma verteilt liegen, jedoch meistens in der Langsrichtung der 
Zelle (Abb. 15). Mit Janusgriin B farben sie sich zart griin. 
Andere Zelleinschliisse (Lipochondrien, Tochtergranula, Sekret- 
granula, Kern) werden nicht gefarbt. Bei Sauerstoffnot verlasst 
der Farbstoff die Mitochondrien und er wird im Plasma zu 
Diathylsafranin reduziert. Das ganze Plasma ist dann rotlich ge- 
farbt, ohne dass besondere Zellstrukturen auffallend gefarbt sind. 
Nur beim Absterben der Zelle glaube ich manchmal eine histologi- 
sche Farbung des Kerns gesehen zu haben (Ahnliches fanden 
Ries und ScH6izeL bei den Ektodermzellen von Gastroblasta 
und Ries bei der Pankreaszelle der weissen Maus). 


b. Der Kiemenkorb. 

Im Kiemendarm kann man verschiedene Zellarten unter- 
scheiden. Die Zellen der Epi- und Hypobranchialrinne sind 
denen des Darmes in so weit ahnlich, dass sie secernieren 
(Schleim), aber nicht resorbieren, bzw. phagocytieren. Die 
Hypobranchialrinne ist bekanntlich in 5 Bezirke eingeteilt, die 
jedoch ‘alle Schleim abscheiden kénnen, obgleich die zwei 
medio-lateralen Teile am meisten produzieren. Ich kann 
mithin die Befunde von FRanz (1927) bestatigen. 

Auch die am Ende der Kiemenzungen gelegenen Zellen sind 
lang, haben kraftige Zilien, secernieren jedoch nicht. Lateral 
liegen flache Zellen, die 6fters Pigmentk6érner enthalten. Dann 
folgen weniger flache Zellen, die das Atmungsepithel bilden, 
mit langen, kraftigen Zilien, wahrend man anschliessend, also 
an den Atriumraum grenzend, ein Kubusepithel mit sehr vielen 
Pigmentk6érnern antrifft (fiir eine eingehendere Beschreibung 
siche LANGERHANS 1876, FRANZ 1927, u.a.). Zwischen Epithel 
und Skelettspangen und Blutgefassen ist der Raum mit vielen 
langlichen Zellen ausgefiillt (Abb. 3a). Alle Zellen farben sich 
rasch, auch die Zellen der Epi- und Hypobranchialrinne. 
Letztgenannte enthalten, wie die Darmzellen, ihre Lipochon- 
drien basal, wahrend in den anderen Zelltypen die Lipochondrien 
meistens apikal, bzw. regellos im Plasma verteilt liegen. Die 
Plasmadiffusfarbung ist bei den Zellen der Kiemenspalten, und 
besonders beim Atmungsepithel, sehr stark. Eine ausgepragte 
ungefarbte Basalkornzone ist nicht zu sehen, die Diffusfarbung 
(meistens ist die Zelle egal blau, nur die Zellen am Anfang und 
Ende der Kiemenspalten haben 6fters eine apikale, metachro- 
matisch gefarbte Zone) fangt direkt an. (Es ist auffallend, dass 
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Toluidinblau sehr viel rascher eindringt als Neutralrot und 
Methylenblau). 

Die Zellen des Kiemenkorbepithels haben offenbar nicht die 
Fahigkeit, welche bei Amphioxus anscheinend nur die Darm- 
zellen besitzen, den Eintritt der basischen Farbstoffen auszu- 
schalten. 

Die Pigmentkérner in den verschiedenen Zellen entstehen 
wahrscheinlich aus den Lipochondrien, bzw. ihren Tochter- 
granula. Bei verschiedenen ,,leeren” Zellen habe ich wenigstens in 
den Lipochondrien ausserst kleine, 
unregelmassige, dunkle Kérnchen 
beobachtet, andere kénnen schon 
fast von diesen, anscheinend ,,aus- 
gewachsenen”’ Kérnchen ausgefiillt 
sein, wahrend die fertigen Pigment- 
kérner keine Spur von Lipochon- 
drien, aus denen sie entstanden 
sind, erkennen lassen (Abb. 36). 
(Ahnliches haben Ries und Scuét- 
ZEL bei Gastroblasia beschrieben). 
Wahrend die Vitalfarbbarkeit der 
Lipochondrien maximal ist, nimmt 
sie allmahlich mit dem Entstehen 
der Pigmentgranula ab um villig 
Abb. 3. a. Halbschematischer — aufzuhdren, wenn diese, offenbar 
Querschnitt durch ein Kiemen- auf Kosten des Lipochondriums, 


septum. Vergr. 300 X. 6. Ver- 5 - > a 
schiedene Stadien der Entsteh- ane eee achsen sind. Sie legen 


ung der Pigmentgranula. dann als dunkelbraune, dfters 
Vergr. 1500 X. zackige Korner im diffusgefarbten 
Plasma. 


Beim excessieven Farbstoffangebot lésen sich dfters Atmungs- 
epithelzellen ab, werden kugelférmig und werden von ihren 
lebhaft schlagenden Zilien fortgetrieben. Dies geschieht auch, 
wenn das Gewebe schon langerer Zeit vom Organismus los- 
gelést ist, ist also als eine Degenerationserscheinung zu be- 
trachten. 

Die Mitochondrien der Zellen des Kiemenkorbepithels sind 
mit Janusgriin sehr schwer vital zu farben, da schon bald wegen 
Atemnot das Janusgriin zu Diathylsafranin reduziert wird. Die 
ganze Zelle ist dann diffus rétlich gefirbt. Solang sie lebt, ist 
kein Zellorganell besonders deutlich tingiert. Erst beim Tode 
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sieht man, dass der Kern schwach ,,histologisch” gefarbt ist 
(ein sicheres Zeichen fiir das Absterben, denn beim Leben 
farbt der Kern sich nie). 


c. Die Excretionsorgane. 

Bekanntlich gibt es zwei Arten von Excretionsorganen: erstens 
die Protonephridien (Kanalchen von Wetss—Bovert) und 
zweitens die langlichen Zellwiilste, die in das Atrium ragen. 
(Ob diese letzteren wirklich Excretionsorgane sind, ist noch 
zweifelhaft. Sie enthalten sicher Pigmentkérnchen, die von 
verschiedenen Untersuchern als Excrete aufgefasst wurden. 
Andererseits enthalten diese Zellen apikal schon Fettrépfchen, 
wenn die Tiere sich eine Stunde in einer verdiinnten Milch- 
aufschwemmung befunden haben, wahrend nach 2-3 Stunden 
die Fettrépfchen durch das ganze Plasma verteilt liegen. Auch 
wenn die Tiere einige Stunden in einer Tuscheaufschwemmung 
sind, kann man Tuschepartikel in den Zellen, nebst griinen 
und braunen Einschliissen, die man immer antrifft, beobachten. 
Da Tusche fast oder gar nicht von den Darmzellen aufgenommen 
wird, ist es unwahrscheinlich, dass die Partikel z.B. durch 
Blutkérperchen aufgenommen und in den Zellen deponiert 
werden. Zwar kann Tusche in Lésung gehen, wie z.B. Kriycs- 
MAN (1925) nachgewiesen hat, und in geléster Form in die 
Zelle eindringen und hier in Form kleiner Kérnchen konzen- 
triert werden, doch ist dies nicht sehr wahrscheinlich, jedenfalls 
nicht fiir alle K6rnchen, denn es gibt mehrere, die ausgesprochen 
eckig sind. Auch die Fettverteilung nach Fettfiitterung in den 
Zellen widerspricht wahrscheinlich der Auffassung, dass das 
Fett hier wieder aufgebaut wird, denn dann wiirde es eher basal 
als apikal in den Zellen entstehen. Es bleibt also die Méglichkeit 
offen, was jedoch noch nicht bewiesen ist (weitere Versuchs- 
serien werden noch von mir bearbeitet), dass diese s.g. Ex- 
cretionsorgane Stoffe aus» dem Atrium aufnehmen, bzw. zu 
phagocytieren vermégen, also keine Excretionsorgane sind). 

Die Zellen der Nierenkanalchen werden diffus durchtrankt. 
Basal ist das Plasma etwas dunkler gefarbt als apikal. Ausser 
den Lipochondrien, die basal liegen und sich sehr stark meta- 
chromatisch farben, werden keine anderen Zellorganellen gefarbt. 
Sie schniiren winzig kleine Tochtergranula ab, die ungefarbt 
bleiben und apikalwarts immer grésser werden (Abb. 4a, b). 
Ein Ausstossen dieser Granula habe ich nicht beobachten 
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kénnen. Doch kommt dies wahrscheinlich vor, denn eine grosse 
apikale Anhaufung ist nie zu sehen. Excretionsmaterial in fester 
Form (z. B. Klumpen usw.) fehlt in den Zellen vollkommen. 
Ob die Tochtergranula (die éfters zu kleinen Vakuolen aus~ 
wachsen kénnen) die Excretionsprodukte enthalten, 1st nicht 
sicher, aber wahrscheinlich, denn eben in diesen Kanalchen 


Abb. 4. a. Anfang, 6. Ende 
eines Nierenkanalchens. 
c. Solenocyten. (a. Neu- 
tralrot. 6. Nilblausulfat, UY, 

c. Toluidinblau). BG. Blut- a 


gefass, CE. Coelomepithel. \ o 
Vergr. 1500 X. : 


soll die Excretion s. s. stattfinden, denn bis jetzt ist bekannt, 
dass die Solenocyten nur Wasser aufnehmen und weiter trans- 
portieren (WILLEM, 1917). Doch ist es auch sehr gut mdglich, 
dass neben der Excretion mit den Tochtergranula Excrete in 
anderer Form die Zelle passieren. Dies ist um so wahrschein- 
licher, als ich im Plasma 6fters kleinste Granula bemerkte, 
die offenbar neu entstanden waren. Ein Unterschied zwischen 
diesen und den kleinsten Tochtergranula war nicht zu finden: 
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beide sind Ausserst kleine, lichtbrechende Punkte, die sich vital 
nicht farben lassen, beide wachsen aus zu grésseren Granula, 
bzw. Vakuolen, die wahrend des Wachstums apikalwarts ziehen 
und schliesslich verschwinden (Abb. 4a, 6). Auch die Soleno- 
cyten lassen sich vital diffus farben. Sie enthalten 1-2 kleine, 
elektiv vitalfarbbare Granula, die sich mit Osmiumsdure 
braunen, sich mit Sudan III post-vital rétlich und mit Nilblau- 
sulfat blau farben (Abb. 4c). Sie haben also héchstwahrschein- 
lich Lipoid und Fettsauregehalt, sind mithin mit Rres’ Lipochon- 
drien identisch. Andere Zelleinschliisse, z. B. Mitochondrien, 
wurden nie gefarbt (auch nicht mit Janusgriin). 

Die s. g. Excretionsorgane stellen langliche Zellwiilste da, die 
ins Atrium ragen. Sie 
bestehen aus zwei Zell- 
arten : sehr schmalen 
Zellen, und kolben- 
artigen Zellen. Diese 
letzten enthalten aus- 
ser den ,,Excretschol- 
len” und griinen und 

gelbgriinen, nicht 


: b 
scharf konturierten, a 
ohne Zweifel Baey las- Abb. 5. a. s. g. Excretionsorgan. Toluidinblau. 
matischen Einschliis- Vergr. 1200 X. 5b. Granulum mit Farbstoff- 


sen, noch ziemlich k6ornchen. 

viel kleine Vakuolen 

(Abb. 5a). Mit Toluidinblau wird das Grundplasma diffus 
zartblau gefarbt. Ausser den Schollen farben sich zahlreiche 
Koérnchen und Granula teils metachromatisch (namlich die 
Ko6rnchen, die an die Vakuolen grenzen), teils tiefblau, wahrend 
manche ,,nackt” im Plasma liegenden Granula auch tief violett 
gefarbt sind. Genauere Beobachtung lehrt, dass auf der Grenze: 
Vakuole-Plasma anscheinend in einer Ausserst zarten Hiille die 
metachromatischen Kornchen entstehen, wahrend die Vakuole 
meistens ungefarbt bleibt (Abb. 54). Offenbar flockt der Farb- 
stoff hier aus, was auf einen sauren Vakuoleninhalt hindeutet. 


VITALFARBUNG MIT SAUREN FARBSTOFFEN. 


Die sauren Farbstoffe: Trypanblau, Lithiumkarmin und 
Pyrrolblau liefern iibereinstimmende Ergebnisse. Sie bilden also 
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miteinander nach ihrem Verhalten eine Gruppe, ahnlich wie 
die verwendeten basischen Farbstoffe. Am zuverlassigsten farbt 
Trypanblau. Es wurde nur vital gefarbt, d. h. die Tiere ver- 
weilten 2-3 Tage in einer Lésung (Verdiinnung etwa 1:100000), 
denn Supravitalfarbung gelang nie. Wie Ries und ScHOLZEL 
bei Zoobotryon fanden, vertragt auch Amphioxus die basischen 
Farbstoffe besser als die sauren. Wahrend Tiere in basischen 
Lésungen nach einer Woche noch kein anormales Verhalten 
zeigen, gehen solche in sauren Lésungen schon nach 5-6 Tage ein, 
wahrend Wirbeltiere allgemein viel empfindlicher gegen basische 
Farbstoffe sind. Von MOLLENDORFF (1920) vermutet, dass die 
sauren Farbstoffe vorwiegend vom Bindegewebe gespeichert 
werden, und nicht von lebenswichtigen Organen. Da bei 
Amphioxus alle Organsysteme praktisch der sauren Farbe, wie 
der basischen in gleicher Weise zuganglich sind, ist dieser 
Gegensatz verstandlich (siehe fiir weiteres Ries und ScHOLZEL 


1934). 


a. Der Darm. 

Eine Diffusfarbung des Plasmas, wie bei basischen Farb- 
stoffen, tritt nur selten auf. Nur mit Lithiumkarmin war 6fters 
eine zart rote Diffusfarbung zu erzielen. Auch eine Neu- 
entstehung gefarbter Granula, die mit sauren Farbstoffen bei 
Wirbeltieren 6fters auftritt, ist nicht wahrzunehmen. Die 
Lipochondrien farben sich tiefblau, wahrend dann und wann 
eins der Sekretgranula schwach blau mitgefarbt wird. Im all- 
gemeinen aber nehmen diese Granula, ebensowenig wie die 
Tochtergranula, Farbstoff auf. (Eine starke Farbstoffenkonzen- 
tration (I : 100-1 : 500) bewirkt grosse Veranderungen in den 
Zellen. Das Plasma wird dunkel, die Schaumstruktur sehr grob 
und die Zellen stossen ihre Zilien ab. Das Ganze hat ein abnor- 
males Aussehen. Tiere, die gleich lang in derselben Lésung ver- 
blieben, erholten sich nicht mehr, wenn sie in reines Seewasser 
zurtickgebracht wurden.) 


b. Der Kiemenkorb. 

Die Zellen der Epi- und Hypobranchialrinne haben dasselbe 
Aussehen wie die Darmzellen. Auch hier sind nur basal die 
Lipochondrien gefarbt, wahrend das Plasma ungefarbt erscheint. 
Die verschiedenen Zellarten der Kiemenspalten verhalten sich 
jedoch verschieden. Die ,,apikalen”’, d.h. also ins Kiemendarm- 


VITAL- UND SUPRAVITALFARBUNG USW. 173 


lumen ragenden Zellen farben sich gar nicht. Auch die Lipo- 
chondrien nehmen keinen Farbstoff auf. Das Atmungsepithel 
farbt sich schwach diffus, wahrend die Lipochondrien, die hier 
am meisten apikal liegen, sich tiefblau vom Plasma abheben. 
Die Zellen, die Pigmentgranula enthalten, zeigen keine Diffus- 
farbung. Die Granula, die noch innerhalb der Lipochondrien 
sind, farben sich schwach, wahrend sich die ausgewachsenen 
Pigmentkérner am besten farben. Die Lipochondrien selbst 
erscheinen ungefarbt, bzw. sehr schwach gefarbt. Wahrschein- 
lich sind die Pigmentkérner also basischer Natur. 

Mit sauren Farbstoffen kann man im Kiemendarm also ver- 
schiedene Zell-, bzw. Epithelarten, unterscheiden. (Ahnliches 
fanden Ries und ScH6LzEL bei Zoobotryon: Mit Pyrrolblau 
fanden sich Blaufarbungen im Kaumagen, Magenblindsack, 
Enddarm und im Kragenepithel, bei Knospen war Blaufarbung 
nur in der Kuppe festzustellen (Diffusfarbung), im Stolo nur 
in den Epithelzellen der Sprossspitzen (Granulafarbung). Weiter 
wurde der Kot stark angefarbt.) 


c. Excretionsorgane. 

Die Zellen der Nierenkanalchen wurden mit Lithiumkarmin 
diffus rot gefarbt, wahrend basal die Lipochondrien, wie die 
neu-entstehenden Granula tief rot sind. Die Solenocyten sind 
dagegen ungefarbt oder ganz schwach rosa. Nur die Lipochon- 
drien sind deutlich rétlich. Da die sauren Farbstoffe nicht lipoid- 
léslich sind, bedeutet dies, dass auch die Solenocyten im Stande 
sind ausser Wasser noch geléste Stoffe aus dem Blut aufzunehmen 
und weiter zu beférdern. Das heisst, dass die Einschrankung 
WILLEMs (1917), namlich dass die Solenocyten nur Wasser auf- 
nehmen und weiter bef6rdern, wahrend die Nierenkanalchen- 
zellen eigentlich excretiv tatig sind, jedenfalls fiir Amphioxus 
nicht stimmt, da die Solenocyten offenbar im Stande sind auch 
gewissermassen (z.B. Fremdstoffen gegeniiber) excretiv tatig 
zu sein. Ob dieses Verhalten der Solenocyten von Amphioxus 
allgemein vorkommt, steht noch nicht fest. Dafiir miissen erst 
eingehende Untersuchungen tiber eine ganze Reihe verschiedener 
Tiere angestellt werden. 

Von den Zellwiilsten farben sich meistens nur die Einschliisse 
und die Granula, wahrend Diffusfarbung des Plasmas nicht 
selten ist. Auch hier bleiben die Vakuolen ungefarbt, werden 
bzw. nur sehr leicht tingiert. 
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VITALFARBUNG MIT LEUKOMETHYLENBLAU. 


Nach den Befunden von Rigs und seinen Mitarbeitern ist die 
Frage nach besonderen Oxydations- und Reduktionsorten (bzw. 
Oxydo-Redukasetragern) nur an lebenden, véllig intakten Zellen 
zu entscheiden, denn in fixierten Zellen kénnen ,,urspriinglich 
diffus im Plasma vorhandene Fermente an Fixierungsartefakte, 
wie etwa Ergastoplasma, gebunden auftreten und so besondere 
Zentren fiir Oxydo-Reduktionsvorgange bzw. besondere Oxydo- 
Redukasetrager vortauschen” (Ries und v. WEEL, 1934). Ries 
stellte bei der Pankreaszelle der weissen Maus fest, das die 
Rongalitweissreaktion bei vitaler Anwendung des Leuko- 
methylenblaus diffus vom Grundplasma, und postvital diffus 
vom Grundplasma und den Nukleolen des Kerns gegeben wird. 
Nach Fixierung (nach der Technik von Hirsch und Bucx- 
MANN, 1930) ist die Anfarbung iiberwiegend an das Ergasto- 
plasma und an die Nukleolen gebunden. Die Ergastoplasma- 
fibrillen sind jedoch typische, nur bei Fixierung mit stark eiweiss- 
fallenden und lipoidlésenden Fixierungsmitteln auftretende 
Fixierungsartefakte, sind daher keine spezifischen Oxydo-Redu- 
kasetrager. Auch bei den verschiedenen Zellen des Geschlechts- 
apparates der weiblichen Kleiderlaus haben Ries und v. WEEL 
(1934) keine besondere Oxydo-Redukasetrager gefunden. 

Das Plasma der Zellen des Darmes farbt sich zunachst diffus, 
ohne dass spezielle Zellstrukturen bevorzugt sind. In sauerstoff- 
reichem Wasser verschwindet diese Diffusfarbung allmahlich um 
in die Granulafarbung (siehe Vitalfarbung mit basischen Farb- 
stoffen) tiberzugehen. Wahrend bei Vitalfarbung mit Methylen- 
blau die Granulafarbung im Vordergrund steht, ist hier die 
Diffusfarbung die Hauptsache. 

Dasselbe geschieht bei den verschiedenen anderen Zellarten 
(Kiemenkorbepithel, Excretionsapparate). Dieses Verhalten 
zeigt, dass die Oxydation des Leukomethylenblaus nicht an 
besondere Strukturen in der Zelle gebunden ist, sondern diffus 
am Plasma vorkommt. Weiter ,,lasst (sich) der Vorgang die Spei- 
cherung des zunachst im Plasma diffus angereicherten Farbstoff 
durch die Lipochondrien deutlicher als bei der Methylen- 
blaufarbung erkennen, weil die der Granulafarbung auch hier 
voraufgehende Diffusfarbung sehr viel starker wird” (Ries und 
ScHOLZEL, 1934). 
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ZUSAMMENFASSUNG. 


1. Basische Farbstoffe (Toluidinblau, Neutralrot, Methylen- 
blau, Nilblausulfat) farben in allen Zellen praformierte, teils 
paraplasmatische Granula und Einschliisse. Die Lipochondrien, 
die nicht paraplasmatischer Natur sind, haben in polarisierten 
Zellen eine itiberwiegend bestimmte Orientierung, wahrend sie, 
z.B. in den pigmenthaltenden Zellen der Kiemenspalten, im 
ganzen Plasma verteilt liegen. 


2. Die Darmzellen farben sich im allgemeinen sehr schwer, 
wahrend die Farbungsbereitschaft verschieden ist, namlich: 
A. je nach dem Ernahrungszustand, B. je nach dem Arbeits- 
stadium, c. je nach der Aufnahmebereitschaft der Zellen selbst. 
Wahrscheinlich reguliert die Basalkornzone die Aufnahme der 
verschiedenen Stoffe. Die Darmzellen vermégen also das Ein- 
dringen basischer Farbstoffe zu wehren. Die anderen unter- 
suchten Zellarten vermégen dies nicht. 


3. Mit Janusgriin B farben sich die Mitochondrien in ge- 
ringerem oder héherem Masse. Sie liegen als kleine Granula- 
ketten in der Zelle regellos verteilt, in polarisierten Zellen jedoch 
meistens in der Langsachse. In den Solenocyten sind Mito- 
chondrien vital nicht aufzufinden. 


4. Mit sauren Farbstoffen werden nur vorhandene Zell- 
einschliisse gefarbt. Neuentstehung gefarbter Granula findet 
nicht statt. In den Darmzellen werden allgemein nur die 
Lipochondrien tingiert. Die Zellen des Kiemenkorbs verhalten 
sich sauren Farbstoffen gegeniiber nicht alle gleich. Die An- 
farbung der Lipochondrien (und manchmal die diffuse Plasma- 
durchtrankung) der Solenocyten lasst vermuten, dass diese im 
Stande sind ausser Wasser auch geldste Stoffe aufzunehmen und 
weiterzubefordern. Sie wiirden dann auch excretionsfahig sein. 


5. Die Leukomethylenblauoxydation erscheint zuerst diffus 
im Grundplasma (diffuse Blauung). Spezielle Oxydo-Redukase- 
trager sind also nicht vorhanden. Sekundar wird das Methylen- 
blau von den Lipochondrien gespeichert. 


12 
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NEUE BEITRAGE ZUR KENNTNIS DES ICHTHYOPH- 
THIRIUS MULTIFILIIS FOUQUET 


VON 


A. L. BUSCHKIEL. 


EINLEITUNG. 


Die Feststellung, dass das parasitische Infusor Ichthyophthirius 
multifiliis nicht nur in Europa und Nordamerika vorkommt, 
sondern vermutlich als kosmopolitisch, wenn nicht als ubiquitar 
anzusehen ist und in den Tropen eine stark schadigende Rolle 
zu spielen vermag, veranlasste mich, meine friiheren Unter- 
suchungen tiber diesen Fischfeind wieder aufzunehmen. Diesmal 
sollten jedoch nicht die an sich so interessanten zytologischen 
Probleme, welche dieser Parasit zu lésen aufgibt, weiter geklart 
werden, sondern ich stellte mir zur Aufgabe die Epidemiologie 
der Ichthyophthiriase zu untersuchen. 

Kaum ein anderer Fischparasit ist derart haufig Gegenstand 
der Beobachtung gewesen wie Ichthyophthirius multiiliis. Ursache 
hierfiir ist das Wesen der Ichthyophthiriase als einer ausge- 
sprochenen Halterungskrankheit; sie pflegt dort verheerend 
aufzutreten, wo Fische in verhaltnismassig grosser Zahl auf 
engem Raume zusammengehalten werden. In der Regel ist dies 
bei Fischhandlern und in Aquarien der Fall, jedoch auch in 
intensiv betriebenen Teichwirtschaften, wie es in Amerika und 
Europa vor allem die Salmonidenzuchtanstalten, in geringerem 
Masse auch die Karpfenteichwirtschaften sind. In den Tropen 
und in Ostasien besteht auch Intensivzucht anderer Fischarten, 
sodass dort die Verhaltnisse fiir eine Vermehrung des Jchthyophthi- 
rius besonders giinstig sein kénnen. Letzteres gilt auch von der 
auf Java, vor allem dem westlichen Teil der Insel, so verbreiteten 
Fischzucht in einer Unmenge von Kleinbetrieben, die mit einer 
ausserst starken Besetzung der Teiche zu arbeiten pflegen. 

Dass die in dem Namen , ,multifilits” ausgedriickte Vermehrungs- 
fahigkeit des Ichthyophthirius zur Verseuchung grésserer Gebiete 
fihren kann, war zurzeit meiner in den Jahren 1909 und 1910 
durchgefiihrten Untersuchungen noch unbekannt. Von Europa 


NEUE BEITRAGE ZUR KENNTNIS U.S.W. 179 


ist bis heute noch kein Fall gemeldet worden, wo ganze Gegenden 
verseucht wurden, obgleich es langst bekannt ist, dass die Be- 
stande grosser Fischzuchtanstalten, auch die von benachbarten 
oder miteinander in Handelsverkehr stehenden, sowie die 
Aquarien und Halter von Ziichtern und Liebhaber von Zier- 
fischen, die Material austauschten, infiziert wurden. Weniger 
bekannt scheint es geworden zu sein, dass Ichthyophthirius nicht 
selten in den Haltern von Aalhandlern auftritt. In 1918 stellte 
ich dies in Niederland fest, wahrend ich als praktischer Fisch- 
ziichter in den Jahren 1919 bis 1928 wiederholt Gelegenheit 
hatte, die weite Verbreitung von Ichthyophthirius in Salmoniden- 
zuchtanstalten Deutschlands und der Niederlande kennen zu 
lernen. Im Jahre 1927 konnte ich einen Fall mitteilen, wo 
Ichthyopthirius in einer mehrere Kilometer langen Bachstrecke des 
stidlichen Schwarzwaldes in verheerender Weise auftrat. Den 
Herd bildete freilich auch hier eine an diesem Bach befindliche 
Forellenzuchtanstalt. 

Alle genannten Epidemien waren jedoch unbedeutend im 
Vergleich zu einem hauptsachlich durch Ichthyophthirius ver- 
ursachten Fischsterben, das im Jahre 1932 in West- und Mittel- 
java auftrat. Der erste Herd dieser Seuche liess sich nicht er- 
mitteln, wohl aber konnte festgestellt werden, dass die Krankheit 
besonders heftig in den Bezirken Tjiamis und Tasikmalaja an der 
Ostgrenze Westjavas wiitete und wahrscheinlich von dort aus 
durch Fischhandler verbreitet worden ist. Besonders die Ver- 
breitung in éstlicher Richtung an den Randern der von den 
Handlern vorzugsweise benutzten Hauptstrasse liess sich sehr 
deutlich verfolgen. Noch hinter Wonosobo in Mitteljava gelegene 
Bezirke wurden verseucht. Der Schaden liess sich nicht zuver- 
lassig schatzen. Der Gesamtverlust dirfte jedoch tiber 10.000 hfl 
hinausgegangen sein und wurde von mancher Seite als ver- 
mutlich noch viel grésser bezeichnet. 

Gerade in den vorgenannten Ausgangsbezirken der Seuche 
wird eine Ausserst intensive Kleinteichwirtschaft von der Land- 
bevélkerung betrieben. Verschiedene Fischarten mit unterein- 
ander abweichendem Futterbereich werden dort in den gleichen 
Teichen geziichtet. Eine grosse Rolle spielt dabei der sich ziem- 
lich ausschliesslich auf Pflanzengenuss beschrankende Cyprinide 
Puntius javanicus Bl., von der einheimischen Bevélkerung Tawes 
genannt. Diese Art erwies sich auch in einer Fischzuchtanstalt 
als recht anfallig fiir Ichthyophthirius, sobald die Teiche sehr 
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stark besetzt wurden. In kaum geringerem Masse wurden aber 
bei jener Seuche der Labyrinther Helostoma temmincki C. V., 
sundanesisch Tambakkan, javanisch Poni genannt, betroffen, 
ein vorzugsweiser Phytoplanktonfresser. Aber auch Karpfen 
(Cyprinus carpio L.), die dort in der Rasse des vorwiegend gold- 
farbig auftretenden Ikan mas (wortlich ,,Goldfisch’’) geziichtet 
werden, und Guramis (Osphronemus goramy Lac.) wurden in 
grosser Zah] dahingerafft. 

Die Ursache des ungewohnlich heftigen Auftretens der Seuche 
war darin zu suchen, dass langandauernde Trockenheit zu einer 
starken Verknappung des Durchflusswassers der Teiche und zum 
Austrocknen mancher Wasserlaufe gefiihrt hatte. So konnte 
diese Krankheit, die ScHAPERCLAUs zu Recht als besonders durch 
den Strom iibertragbar bezeichnet hat, durch die sparlich ge- 
wordenen Rinnsale stark verbreitet werden, und die Parasiten 
blieben nach der Abwanderung von sterbenden Wirten auch in 
grosserer Zahl in den Teichen zuriick, als es dann der Fall zu 
sein pflegt, wenn sie durch einen reichlichen Wasserstrom wieder 
hinausgespiilt und in die reissenden, durch die iiblichen, fast 
taglichen tropischen Gebirgsregen angeschwollenen Fliisse 
libertragen werden, wo sie weniger Gelegenheit haben, Fische 
zu besiedeln. Die sonst schon so grosse Besiedelungsdichte der 
meist mesosaproben Teiche mit Fischen wurde noch starker, 
und so entstanden geradezu ideale Verhaltnisse fiir eine schnelle 
Vermehrung des Ichthyophthirius. Als viele Fische zu sterben be- 
gannen, suchten die Teichwirte ihr Heil in Massenverkaufen und 
trugen so besonders zur Verbreitung der Krankheit in grésserem 
Umkreis bei, weil es dort tiblich ist, dass die Fische lebend 
gehandelt werden. 

Man stellte die Frage, ob eine solche Seuche ein Novum sei. 
Nachforschungen ergaben aber, dass schon in friiheren Jahren 
Fischseuchen aufgetreten sind. Ob es sich dabei auch um Ichthy- 
ophthiriasen gehandelt hat, konnte nicht mit Sicherheit ermittelt 
werden. Es stellte sich heraus, dass man Fischsterben meist als 
unabweisliches Fatum hingenommen hatte und sich wohl kaum 
bewusst geworden war, dass es sich um eine ansteckende und 
bekampfbare Krankheit handeln kénne. 

Es ist interessant in diesem Zusammenhang festzustellen, dass 
perniciése Fischkrankheiten in friiheren Jahren iiberhaupt kaum 
von Java gemeldet wurden. 

Dass die sehr unterschiedlichen Ergebnisse bei der Aufzucht 
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von Teichen auch auf unentdeckt gebliebenen Krankheiten 
beruht haben, ist wahrscheinlich; denn es ware schon recht 
merkwiirdig, wenn das Auftreten von mancherlei Fischkrank- 
heiten zufallig mit der Anwesenheit von Fischpathologen 
zusammengefallen sein sollte. 

Es sei jedoch bemerkt, dass in Aquarien schon vorher auf Java 
Fischkrankheiten bemerkt wurden. Auch die erste Feststellung 
des Ichthyophthirius erfolgte an Aquarienfischen. Der Hortulanus 
von ,,’s Lands Plantentuin’”, dem weltberiihmten botanischen 
Garten, zu Buitenzorg, Herr Dakkus, zeigte 1928 Herrn Prof. 
Dr. A. Thienemann dortselbst ichthyophthiriuskranke Fische, 
als ich durch Krankheit selbst verhindert war, eine Untersuchung 
vorzunehmen. 

Zunachst musste man noch mit der Méglichkeit rechnen, dass 
der Parasit mit Aquarienfischen aus Europa eingeschleppt 
worden sei, kurz darauf aber liess sich feststellen, dass Ich- 
thyophthirius in natirlichen Gewassern Javas an Stellen vorkam, 
wo mit einer Einschleppung aus Aquarien kaum gerechnet 
werden konnte. Allmahlich gelang es in Erfahrung zu bringen, 
dass der Parasit auf Java ziemlich verbreitet ist; auch von Su- 
matra liefen Meldungen iiber sein Auftreten ein, und verschie- 
dene Wahrnehmungen fiihrten zu dem Schluss, dass auf Malakka 
gleichfalls mit Ichthyophthirius verseuchte Fischbestande anzu- 
treffen sind. 

Von 1930 ab konnte ich fast dauernd Ichthyophthirius erhalten 
und selbst Stamme zu Untersuchungszwecken ziichten. Dabei 
misslangen manche Kulturen, im allgemeinen erwies es sich 
aber leichter als in Europa, Generation auf Generation zu 
zichten. Von einer Immunisierung von Fischindividuen und 
Fischstammen, die mir 1910 wahrscheinlich erschien, liess 
sich nichts wahrnehmen. Wohl stellte sich auch unter den 
tropischen Verh4ltnissen eine wechselnde Virulenz der Parasiten- 
stamme heraus, jedoch macht das Gelingen von langen Dauer- 
kulturen es wahrscheinlich, dass die Abnahme der Virulenz, 
wie sie Untersucher in Europa feststellten, mehr mit den jahres- 
zeitlichen Verhaltnissen der gem4ssigten Zonen als mit Anlagen 
des Ichthyophthirius zu erklaren ist. 

War somit die Gelegenheit fiir griindliche Untersuchungen 
am lebenden Material giinstig, der Herstellung guter Praparate, 
wie sie fiir zytologische Untersuchungen nétig gewesen waren, 
standen eine Reihe von Schwierigkeiten entgegen, die ihre tiefere 
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Ursache in der Eigenschaft des fiir die Arbeiten benutzen La- 
boratoriums als eines fiir praktische fischereiliche Zwecke be- 
stimmten Institutes hatten. 

Besonders hinsichtlich der Beschaffung von Literatur waren 
viele Schwierigkeiten zu tiberwinden; so zog sich die vorliegende 
Arbeit jahrelang hin, bis Riickkehr nach Europa die Gelegenheit 
zu Erganzungen gab. Dank der Gastfreundlichkeit verschiedener 
zoologischer, hydrobiologischer und fischereibiologischer Insti- 
tute in Europa war es méglich, das vorlaufig gesteckte Ziel zu 
erreichen und dariiber hinaus zu einigen neuen Erkenntnissen 
beziiglich der Morphologie und Anatomie und der Stellung des 
Ichthyophthirius im System zu gelangen. Hierzu fiihrte vornehm- 
lich die in Indien aufgetauchte Frage, ob das dort bearbeitete 
Infusor, das bei oberflachlicher Untersuchung auch morpho- 
logisch und anatomisch, jedenfalls aber biologisch véllige Uber- 
einstimmung mit Ichthyophthirius multiiliis aufwies, tatsachlich 
identisch mit diesem sel. 


FORM UND BAU DES ICHTHYOPHTHIRIIUS MULTIFILHS UND 
SEINE STELLUNG IM SYSTEM DER INFUSORIEN. 


Es sei vorweggenommen, dass die oben erwahnte Identitat 
sich als zweifellos herausgestellt hat und bei dieser Gelegenheit 
auch mit der Trennung der Ichthyophthirien in verschiedene 
Arten aufgeraumt werden konnte. Die Unterschiede, welche 
einzelne Autoren wahrzunehmen vermeinten, erwiesen sich als 
Ungenauigkeiten in der Beobachtung und zwar merkwiirdiger- 
weise derjenigen Untersucher, denen die Mehrzahl der spateren 
Bearbeiter gefolgt war. Zweifellos ist die lange Erhaltung einiger 
falscher Auffassungen darauf zuriickzufiihren, dass es sich in den 
meisten Fallen um die Bearbeitung gelegentlich angefallenen 
Materiales handelte. Viele Autoren mussten sich in der Haupt- 
sache auf konserviertes Material stiitzen. Praparate haben aber 
vielfach den Nachteil, kein so plastisches Bild zu ergeben wie 
das lebende Objekt, besonders wenn dieses, wie ich es aufgrund 
von Erfahrungen schlieslich tat, ohne Deckglas und unter gréss- 
ter Schonung stundenlang beobachtet wird. 

Die ausgesprochene Metabolie des Ichthyophthirius erméglicht 
es, dass der vom Fisch abgewanderte Parasit sowohl kugelrund 
als eif6rmig erscheint, ja seine Formveranderlichkeit geht so 
weit, das Punkte, die normalerweise nicht polar gelegen sind, 
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zeitweilig die Stelle eines Pols einnehmen kénnen. Hat sich 
ein Exemplar beim Verlassen des Wirtes durch Engpisse 
der Haut winden miissen oder vorher in einer Hoéhlung 
unter dem Epitel gequetscht gelegen, so bleiben Falten und 
Ecken sowie scharfe Kanten noch eine Zeit lang nachher zu 
sehen, sodass man solche Individuen stets als vom Wirt abge- 
wandert ansprechen kann. Es kommt auch vor, dass infolge der 
Verformung des Kérpers der Mund in eine rinnenartige Ver- 
tiefung gerat. Je jiinger der Parasit ist, desto weniger rund ist er. 
Das meist als vordere bezeichnete Ende sieht etwas starker 
verjiingt aus als das entgegengesetzte, in dessen Nahe meist der 
Kern wahrzunehmen ist. Wie er sich hervorhebt, hangt von dem 
Fiillungsgrad des K6rperinneren mit gefressenem Material vom 
Wirtstier ab, meist sieht man ihn in vivo als hellere Partie. Bei 
alteren parasitaren oder abgewanderten Stadien hat der Gross- 
kern in der Aufsicht die Form eines Hufeisens oder, besser 
ausgedriickt, einer krummen Wurst, in Seitensicht die eines 
rundlichen Gebildes. 

Bezeichnen wir das im jiingeren Stadium schlankere Teil als 
vorderes Ende, so kann man sagen, dass der Mund nicht, wie 
viele Autoren annahmen, terminal, sondern subterminal liegt. 
Freilich kann er infolge der Drehbewegungen und Gestalts- 
veranderungen auch eine terminale Lage annehmen, wie wir 
spater naher erlautern werden. Bis in die neueste Zeit hat sich 
eine von LizBERKUHN und BUrscHLt stammende Abbildung in 
der Literatur erhalten, welche das Cytostom als terminal im 
Mittelpunt des locomotorischen Flimmerfeldes darstellt. Dieses 
Bild entspricht jedoch nicht den tatsachlichen Verhaltnissen, 
denn das Zentrum des Cilienfeldes ist nicht identisch mit dem 
Cytostom, und bei terminaler Lage des ersteren liegt das letztere 
subterminal. Die Reihen der locomotorischen Cilien, welche 
an die Mund6ffnung herantreten, laufen um diese herum 
(s. Fig. 5). Um die Mundoffnung Iasst sich ein nackter, erhéhter 
Ring wahrnehmen, jedoch nicht stets. Es kommt vor, dass 
der Mund etwas eingezogen wird, sodass das Flimmerepithel 
iiber den Rand der Hodhlung in diese hineingezogen wird. 
Wenn aber das Cytostom hervorgestiilpt wird, so kann der 
Mundrand, die Lippe sozusagen, herausgedriickt werden und 
erscheint dann deutlich als nackter Ring. Dies erfolgt bei einer 
tupfenden Bewegung, welche die rotierende des ganzen K6rpers 
fiir einen Augenblick unterbricht. Mit dieser Tupfbewegung 
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werden Partikel, die vorher durch die Rotation vom Wirtsgewebe 
losgerieben wurden, in das Cytostom gebracht. Dabei verengert 
sich das Cytostom etwas, wonach eine Ausdehnung des Schlundes 
erfolgt, die ihm voriibergehend die Form eines Rémerglases 
gibt; es wird so eine Art Vacuum erzeugt, das die einwarts wir- 
belnde Bewegung der im Innern des Cytostoms befindlichen 
Strudelhaare unterstiitzt. Ein Teil dieser Haare ist langer als die 
locomotorischen Cilien. Vielleicht fallt den Mundcilien auch die 
Funktion einer Reuse zu, obgleich sich dies nicht mit Sicherheit 
erkennen lasst und ziemlich grosse Kérper, wie Blutkérper des 
Fisches, in den Schlund hineingesaugt werden. Die Bewegungen 
der Mundcilien verlaufen nicht synchron und gleichgerichtet 
mit denen der locomotorischen Flimmerhaare, sondern heben 
sich durch ihren anderen Rythmus u.U. deutlich ab. Die Ro- 
tation der Mundhaare kann sogar in dem entgegengesetzten 
Sinne verlaufen, z.B. nach links, wahrend die der locomoto- 
rischen Flimmern gerade nach rechts hin geht. Entsprechend der 
abwechselnden Links- und Rechtsdrehung des Kérpers andert 
die Richtung der Flimmerhaarbewegung, wahrend die der 
Mundhaare gleichgerichtet zu bleiben scheint. 

Die locomotorischen Cilien sind siemlich kurz, in der Jugend 
des Parasiten, bevor er sessil geworden, aber langer, sodass der 
Gegensatz hierin zwischen dem ganz jungen Schwarmerstadium 
und alten, zur Encystierung und Teilung schreitenden Ich- 
thyophthirien stark und schon frith den Untersuchern aufge- 
fallen ist. 

Eine Durchsicht der friiheren Arbeiten ergibt, dass ver- 
schiedene altere Autoren Lage und Form des Mundes oder eines 
von beiden richtig erkannt haben. Zweifellos war dies bei 
KERBERT (1884) der Fall, der schon betonte, das eine » ganz 
deutliche Mundéffnung mit schén entwickeltem Schlunde” 
gegeben sei. ,,Diese Mundéffnung ist kreisrund, von einer lo- 
calen Verdickung der Cuticula umgeben” . . . ,,Seine ganze 
Innenflache ist mit langen beweglichen Wimpern_besetzt, 
welche mit dem freien Ende der Mundéffnung zugekehrt sind 
und etwas iiber dieselbe hinausragen”. Leider entsprach 
Kerserts Zeichnung nicht ganz der Beschreibung, die Be- 
haarung fehlt. Aber auch bei einer genaueren Abbildung ware 
die Bedeutung seiner Darstellung kaum erkannt worden; denn 
der Autor glaubte selbst, einen anderen Parasiten vor sich zu 
haben, weil er iiberzeugt war, dass sein Objekt mit einem be- 
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haarten, nicht terminalen, sondern leicht lateralen Mund nicht 
mit Ichthyophthirius multifiliis, wie er von Fougurer (1876) be- 
schrieben worden war, identisch sein kénne. Er nannte das ihm 
vorliegende Objekt deshalb Chromatophagus parasiticus und be- 
merkte: ,, Vieles spricht fiir die Ubereinstimmung mit Ichthyoph- 
thirius multifiliis, doch bleibt stets eine grosse Kluft.... ”. 

Ahnlich irrefithren liess sich ZacHartas (1893 u. 1894), der 
sich durch die von ihm beobachtete laterale Lage des Mundes 
auf der Unterseite seines Objektes veranlasst fihlte, eine neue 
Species Ichthyophthirius cryptostomus aufzustellen. Die Zeichnungen 
von ZACHARIAS beweisen, dass er Lage und Behaarung des 
Cytostoms von Ichthyophthirius multifiliis richtig erkannt hat, 
jedoch die Beweglichkeit und Formveranderlichkeit des Para- 
siten nicht geniigend beriicksichtigte. 

Fouguets Originalbeschreibung ist nicht ganz deutlich. Wohl 
sagt er: ,,L’extrémité anterieure du corps fait une légére saillie; 
elle présente une ouverture circulaire, a bords taillés comme a 
Vemporte-piéce. Cette ouverture n’est pas contractile.” Aber er 
kommt zu dem Schluss, dass man es doch nicht mit einem eigent- 
lichen Cytostom zu tun habe, weil das Tier damit keine Karmin- 
k6érnchen aufnehme. Nach unserer heutigen Vorstellung war es 
natiirlich etwas naiv, von einem Parasiten zu erwarten, dass er 
wahllos ihm artfremde Farbkérnchen aufnehmen miisse. 

Dass Ichthyophthirius mit dem Cytostom sogar Pigment des 
Fisches sowie Blutkérper aufnimmt, konnte ich positiv beo- 
bachten. Es ist auch gut mdéglich, dass die Versuchstiere Fouquets 
schon den Wirt verlassen hatten. Wenn namlich Ichthyophthirius 
einmal den Wirt freiwillig verlassen hat, ist auch seine vege- 
tative Periode beendet. Man kénnte aber auch annehmen, dass 
Fouguet das Zentrum der locomotorischen Cilien mit dem 
Mund verwechselt hat, wenigstens gelegentlich. Die Behaarung 
des Mundes hat er aber jedenfalls richtig erkannt, und das war 
fiir ihn ein Grund, das Infusor zu den Heterotrichen zu stellen. 

Butscui (1876 u. 1883) stiitzte sich zum Teil auf FouqueEts 
Angaben. In ,,Bronns Klassen und Ordnungen des Tierreichs”’ 
gibt er auf Tafel LVI eine Zeichnung des ausgewachsenen 
Ichthyophthirius nach Fouquet. Im Innern des Mundes sieht man 
keine Haare, wohl aussen einen Kranz von Cilien. Unter 104 ist 
von Bitscui eine Zeichnung nach LIEBERKUHN wiedergegeben, 
die den Mund als das Centrum des Cilienfeldes zeigt. Nach 
diesem Vorbild sind, wie schon angedeutet, bis in die neueste 
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Zeit Abbildungen gemacht, so bei Horer (1901 u. 1904), 
PLEHN (1924) und von ProwazEK (1912). Merkwiirdig ist, dass 
Biscuii auf der gen. Tafel unter 8 eine Holophrya Lieberkiihni 
n. sp. wiedergibt. die den Mund so darstellt, wie er bei Ichthyoph- 
thirius in Wirklichkeit vorhanden ist. Bei der Aufstellung des 
Systems sagt Butscuui: ,,Gttg. Holophrya, Sect. II diejenigen, bei 
denen der Mund nicht mehr ganz terminal, sondern etwas nach 
hinten geriickt ist (eine unedierte von LizEBERKUHN beobachtete 
Form)”. Beriicksichtigt man noch, dass BirscHi1 FouQuets 
Gattung Ichthyophthirius aufhob und sie der Gattung Holophrya 
einreihte, so ergibt sich die Moéglichkeit, dass schon LIEBERKUHN 
den Ichthyophthirius richtig beobachtet hat. Leider gelang es mir 
nicht, die LizrBERKUHNSCHEN Arbeiten zu erhalten, sodass ich 
diese Frage offen lassen muss. 

Auch Stites (1893) erkannte, dass von einer terminalen Lage 
des Mundes nicht gesprochen werden diirfe. Er schrieb zwar: 
,,L find the mouth at the pole opposite to the nucleus”’, wies aber 
ausdriicklich auf die inconstante Lage des Mundes hin und be- 
stritt die Berechtigung, die Mundlage zum Artunterscheidungs- 
merkmal zu machen. Uber die Behaarung aussert er sich ganz 
deutlich: ,,A short ciliated oesophagus is present’. StmLes hat 
ferner im Gegensatz zu Fouoguer und Zacuarias, die sich beide 
auf das ungliickliche Karminkérnchenexperiment  stiitzten, 
richtig erkannt, dass der Mund sehr wohl der Nahrungsaufnahme 
dient. Abweichend von KERBERT und ZACHARIAS zweifelt STILEs 
nicht an der Identitat seines Objektes mit dem Ichthyophthirius 
multifiltis. Auch seine Abbildungen sind richtig. 

Unter diesen Umstanden ist es eigentlich verwunderlich, dass 
Ichthyophthirius multiiliis weiterhin als typischer Vertreter der 
gymnostomen holotrichen Ciliaten betrachtet wurde. REICcHE- 
NOW (1929) teilt sie in der 5 Aufl. von Dortems ,,Lehrbuch der 
Protozoenkunde”’ dem ersten Tribus, Prostomata, zu. Die 
Prostomata bezeichnet er als die urspriinglichen Formen, bei 
denen der Mund am Vorderende liegt, im Gegensatz zu anderen 
Formen, wo der Mund auf die Ventralseite verschoben ist. 
Weiter aber heisst es von den Prostomata: ,,Mund polar bis 
subpolar.”’ 

Gegen diese Einordnung des Ichthyophthirius multifiliis lassen 
sich vielleicht keine unabweislichen Einwendungen erheben, 
solange man sich bewusst ist, dass der Begriffder Nacktmundigkeit, 
gymnostom, als sehr relativ aufzufassen ist. Ob es aber gliicklich 
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ist, eine so relative Eigenschaft zum Merkmal einer Unter- 
ordnung zu machen, ist eine Frage, die ich dem Urteil der 
Systematiker iiberlassen will. Die im Obigen dargelegte For- 
schungsgeschichte beleuchtet die Sachlage geniigend, und die 
vielen Zweifel und Miihen, die ich selbst zu tiberwinden hatte, 
bevor ich mir an Hand von Beobachtungen in Indien und 
Europa sowie nach Zuratezichung einer Menge Literatur ein 
klares Bild machen konnte, bestarken mich in der Erwagung, 
dass eine Revision nicht ohne weiteres zu verwerfen ist. 1) 

Nachdem ich, nach Europa zuriickgekehrt, bei allen nicht 
iibermassig mit Nahrungspartikeln gefiillten Ichthyophthirien nicht 
allzu jungen Stadiums Behaarung und Lage des Mundes, meist an 
der rotierenden, schaufelradahnlichen Bewegung der Mund- 
cilien, wiedergefunden hatte, wichen die letzten Zweifel an der 
Indentitat aller bisher beschriebenen Ichthyophthirien. Freilich 
tauchten doch noch mitunter Zweifel auf, wenn es bei Alteren 
Parasiten manchmal zunachst nicht gelingen wollte, den Mund 
festzustellen. Es scheint, als ob der Mund gegen Abschluss des 
parasitischen Lebens zwar nicht funktionsunfahig, doch aber 
relativ kleiner wird, also im Wachstum der Gesamtkorpergrésse 
nicht gleichmAssig folgt. Dies macht die Verschiedenheiten in den 
friiheren Darstellungen noch begreiflicher, umsomehr als, wie 
Fig. 4 zeigt, es vorkommen kann, dass der Mund beim Fressakt 
unter einem bestimmten Bildwinkel in terminaler Lage er- 
scheint. 

Nach vorlaufigem Abschluss dieser Arbeit kam mir eine Arbeit 
von Haas aus dem Jahre 33-34 zur Kenntnis. Obgleich dieser 
Autor sich hauptsachlich den zytologischen Verhaltnissen des 
Ichthyophthirius widmete, ist auch ihm die subterminale Lage 
des Mundes aufgefallen. Wenn beziiglich der Behaarung des 
Mundinneren noch irgendwelche Zweifel bestiinden, so ware die 
Abbildung von Haas geeignet, sie zu beseitigen. Sie gibt einen 
,sagittalen Langsschnitt durch den Schlund eines noch nicht 
encystierten Tieres” wieder. Die Existenz grésserer Mund- oder 
Schlundhaare neben kleineren, die ungefahr die Masse des 
Flimmerepithels auf dem Kérperausseren haben, ist auch damit 
belegt. Kant (1935) hat hieraus die Konsequenzen gezogen 
und Ichthyophthirius in die Trichostomen-Familie Ophryoglenidae 
versetzt. 


1) Siehe Schluss des Kapitels. 
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DIE FORMVERANDERUNGEN DES ICHTHYOPHTHIRIUS 
MULTIFILIIS VOM SCHWARMSTADIUM AN BIS ZUR 
ABWANDERUNG DES PARASITEN VOM WIRT. 


Dass der junge, die Vermehrungscyste verlassende Ichthyoph- 
thirius in seiner Form von dem ausgewachsenen Parasit abweicht, 
ist eine schon lange bekannte Tatsache. Auch Einzelheiten des 
sogenannten Schwarmstadiums sind friih beschrieben worden. 
FouguET sprach von ”/extrémité antérieure, complétement 
transparent’. BUrscHLi (1883) gab eine Abbildung von der 
Vermehrungscyste, auf der man das Ausschliipfen der ersten 
Schwarmer erkennen kann. Sie sind dort als langliche, am 
Vorderende gleichmassig verjiingt auslaufende, aber auch hinten 
etwas spitz endende Korper wiedergegeben. Vergleicht man 
diese Abbildung mit unserer Fig. 1, so ergeben sich schon dadurch 
Unterschiede, dass wir ein nur flachenhaftes Bild vermieden. 
Es wurde auch Gewicht auf eine genaue Wiedergabe der Spitze 
des Schwarmers gelegt, die ganz den Eindruck erweckt, dass sie 
ihn besonders befahigt, sich in die Wirtshaut einzubohren. 
Obgleich ich schon frither (1934) den Schwarmer abbildete, und 
zwar cin etwas Alteres, schon auf dem Wirt gelandetes Stadium, 
sollte hier die urspriingliche Form des noch nicht angesiedelten 
Individuums verdeutlicht werden. Die unbehaarte Bohrspitze 
lauft ziemlich fein aus und steht im Gegensatz zu dem stumpfen 
Hinterende. Diese Keulenform glaubte ich friiher (1910) mit den 
Dreh- und Schwingbewegungen des sich einbohrenden Parasiten 
erklaren zu kénnen. Es ist jedoch eine sich zunachst erhaltende 
einigermassen stabile Form, denn sie andert sich auch nicht 
gleich, wenn das Leben des Schwarmers aufhért. 

Das Einbohren in die Fischhaut, d.h. unter die Epidermis, 
erfolgt sehr oft vom Rande der Flossen her. Dies lasst sich oft 
auf Caudalen wahrnehmen. Vielleicht ist die Epidermis am 
Ende der Schwanzflosse schon an sich besonders diinn, sodass 
sie dem Eindringen des Parasiten wenig Widerstand entgegen- 
setzt. Hat er die Epidermis durchbohrt, so bevorzugt er es 
zwischen Oberhaut und tieferem Gewebe derart Gange zu 
bohren, dass die Oberhaut hochgehoben wird. Mitunter lasst 
sich die Bildung hoher ,,Schleimhaut-Blasen’’ feststellen. 
Einmal bestehende Bohrlécher, Gange und Hohlungen unter 
der Epidermis werden oft von spiateren Eindringlingen wieder 
benutzt. 
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Je nachdem der Weg, den der Parasit unter der Schleimhaut 
des Fisches nimmt, schon vorbereitet ist oder nicht, gestalten 
sich die locomotorischen Funktionen des Parasiten verschieden. 
Muss er sich den Weg erst bahnen, so hebt er mit dem vorderen, 
verjiingten Ende zunachst die Schleimhaut hoch. Je jiinger der 
Parasit ist, desto besser kann er sich dabei seiner anfanglich 
spitz birnenformigen Gestalt bedienen. Er rotiert dabei dauernd 
und ziemlich schnell. Je grésser er wird, desto mehr verliert er die 
spitze Form, wie es die Figuren 1-3 erkennen lassen. Es gelang 
mir nicht mit Sicherheit festzustellen, ob von vornherein eine 
funktionsfahige Mund6ffnung gegeben ist. Jedenfalls aber nimmt 
man schon bei recht kleinen Parasiten, bei hohen Warmegraden, 
vom 2. Tag der Anheftung auf dem Wirt an, eine subterminale 
Vertiefung wahr (s. Fig. 2) und einen Tag spater deutlich den 
funktionierenden Mund. Bei einem etwa in der Mitte zwischen 
den in Fig. 2 und 3 dargestellten Stadien stehenden Parasiten 
ist der Mund schon funktionsfahig, und man sieht dann sehr 
sch6n, wie der Parasit nunmehr in dem grésseren Widerstand 
entsprechender langsamerer Drehbewegung sich vorwarts bohrt | 
und, ohne die Rotierung zu unterbrechen, die durch das ver- 
jiingte vordere Ende weggebohrte — sit venia verbo—,,Bohrspane”’ 
aus dem Fischepithel in der Vertiefung auffangt, die zum Mund 
umgebildet ist. Je alter aber der Parasit wird, desto mehr scheint 
der Mund sich aus der Vertiefung hervorzuheben. Damit 
moéchte ich es in Zusammenhang bringen, dass man beim 
alteren parasitierenden Stadium Unterbrechungen der Rotation 
wahrnimmt, die von einer schnellen Tupfbewegung des Mundes 
begleitet sind. : 

Hat der Parasit einen festen Platz auf dem Wirt gewahlt, so 
findet er genug Nahrung um sich herum, umsomehr als das 
Wirtsgewebe zur erhéhtem Wachstum gereizt und manchmal 
auch besonders stark durchblutet wird. Es kommt vor, dass 
der Parasit kleine Gefasse des Wirtes anschneidet und Blut- 
kérperchen aufnimmt. 

Man kann nunmehr von einem stationaren Stadium des 
Parasiten sprechen, wennauch noch nachher Lageveranderungen 
auftreten. 

Der Parasit ist allmahlich stumpfer und die 
Bohrspitze schliesslich zum Mittelpunkt des loco- 
motorischen Cilienfeldes geworden. 

Wahrend bis dahin das Korperinnere noch hell und durch- 
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sichtig ist und neben einem grésseren Koérper, dem Macro- 
nucleus, wenige, gréssere vacuolenartige Gebilde erkennen Iasst, 
fillt es sich allmahlich mehr und mehr mit Nahrungspartikeln. 
Die Zahl der vacuolenartigen Gebilde nimmt zu, gleichzeitig 
scheinen sie kleiner zu werden (Fig. 2, 3 und 4). Der Macro- 
nucleus streckt sich langsam und gewinnt die wurstformige, fiir 
den sessil gewordenen Ichthyophthirius so typische Gestalt. Wenn 
sie nicht immer wahr zu nehmen ist, so hat dies seinen Grund 
im Bildwinkel, unter dem wir ihn sehen. Er lasst sich am unge- 
farbten Praparat an seiner besseren Lichtdurchlassigkeit so 
lange leicht erkennen, als die Fiillung des Kérpers mit gefres- 
sener Substanz dies erlaubt. Bei nicht sehr grossen Exemplaren 
bleibt er bis zur vollstandigen Reifung und Abwanderung des 
Parasiten sichtbar. Je nach der Temperatur dauert es etwa eine 
bis annahernd drei Wochen, bevor der Reifegrad erreicht ist, 
der den Parasit zum freiwilligen Verlassen des Wirtes veranlasst. 

Anfanglich schien es mir, als ob bei Exemplaren, die sehr 
lange ungestért parasitieren kénnen, die Mundéffnung schliess- 
lich verschwinde, es liess sich aber doch feststellen, dass sie er- 
halten bleibt und lediglich die schwere Erkennbarkeit infolge 
zunehmender Fiillung des Kérperinnern mit gefressenem Ma- 
terial und des Wachstums des Parasiten mitunter eine Riick- 
bildung des Cytostoms vorgespiegelt hatten. Endlich gelang es 
auch wiederholt, den Mund bei schon abgewanderten, ency- 
stierten und zur Teilung schreitenden Exemplaren zu finden. 
Damit erhielt eine alte Fouguretsche Abbildung ihre Bestatigung, 
die ein in erster Zweiteilung befindliches Tier zeigt, woselbst 
trotz fortgeschrittener Durchschniirung der eine Teil noch ein 
Cytostom zeigt. 

Bei der Beurteilung solcher Falle ist freilich zu beriicksichtigen, 
dass schon recht junge Exemplare zur Encystierung und er- 
folgreichen Vermehrung zu schreiten vermégen. Nicht nur 
cytologisch und anatomisch, sondern auch epidemiologisch 
wichtig ist die Tatsache, dass 3 Tage alte Parasiten nach Tétung 
des Wirtes sich normal teilten und eine neue Infektion hervor- 
zurufen imstande waren. In diesen in Indien beobachteten 
Fallen war freilich schon das in Figur 3 dargestellte Stadium mit 
deutlich sichtbarem, funktionsfahigen Mund nach Verschwinden 
der Bohrspitze erreicht. Versuche, um jiingere Stadien zur 
Teilung zu bringen, gelangen nie. 

Die Moglichkeit, das Alter des Parasiten auf Grund seiner 
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Fig.1. Ichthyophthirius 
multifiliis FouQurt 
als noch nicht auf 
dem Wirtsfisch ‘fest 
angesiedelter 
Schwarmer. 


ae 
ig. 3. Ichthyophthirius multifiliis 
OUQUET als sessiler Farasit und 
ach fertiger Ausb. des Mundes. 
Jie subterminale Lage des Mun- 
es, die terminale des Scheitel- 
unktes der locomotorischen Ci- 
lien sind sichtbar. 


Fig. 2. Ichthyophthirius multifiliis 
Fouguet, kurz nach der Ansie- 
delung unter der Schleimhaut des 
Fisches, jedoch noch vor Wahl 
eines festen Standortes. 


Fig. 4. Ichthyophthirius multifiliis Fouguet. Der 
Parasit hat eine Lage eingenommen, bei wel- 
cher der Mund terminal zu liegen scheint, der 
Scheitelpunkt der locomotorischen Cilien sich 
jedoch héher in der Bildebene befindet. 
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Gestaltung einigermassen festzulegen, brachte den Vorteil mit 
sich, das Verhaltnis derjenigen Parasiten, welche in einer 
Héhle im oder unter den Wirtsepithel zusammenliegen, besser 
beurteilen zu k6nnen, als es bisher am lebenden Material nur 
auf Grund von Grdéssenunterschieden geschah. Auf diese Weise 
kam mir viel starker als in friiheren Jahren zum Bewusstsein, 
wie oft sich ,,Stubengenossen”’ aus verschiedenen Altersklassen 


Fig. 5. Ichthyophthirius multifiliis Fougurr. Das aus- 

gewachsene parasitaére Stadium, von oben gesehen, 

zeigt in der Mitte den Scheitelpunkt der locomoto- 

rischen Cilien, rechts davon den behaarten Mund 

samt erhabenem Randwulst, links den Makronucleus 

in Wurstform mit an der Innenseite aufliegendem 
grade noch sichtbarem Mikronucleus. 


und aus zu verschiedener Zeit auf den Wirt gelangten Parasiten 
rekrutieren. Oft sitzen verschiedenaltrige Parasiten in grosser 
Zahl beisammen. Den Rekord bildeten etwa 100 Individuen, 
die in einer Héhle unter dem Fischepithel dicht aneinander- 
gedrangt waren. In einem anderen Fall liessen sich 20 auf einem 
Schuppenstiick von nur 0,4 : 0,15 mm zahlen. Unter diesen 
Umstanden wird es sehr begreiflich, dass man solche Gesell- 
schaften, wenn sie aus zufalligerweise ungefahr gleichgrossen 
Infektanten bestanden, in friiheren Jahren fiir auf dem Wirt 
entstandene Teilungsprodukte hielt. 
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Deshalb muss man allen Angaben iiber auf dem Wirt vorge- 
fundene Teilungen kritisch gegeniiberstehen, es sei denn, dass 
die Teilung ganz einwandfrei verfolgt werden konnte, wie es 
NERESHEIMER (1907) in einem Fall gelang, oder dass durch 
Farbung am Praparat der Nachweis auf zytologischem Wege 
erbracht wurde, dass tatsachlich Teilungsstadien vorliegen. 

Mir gelang es trotz der Fiille des im Laufe der Jahre beobach- 
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Fig. 6. Ichthyophthirius multifiliis FouquET. Der abwanderungsreife 

Parasit ist von Nahrungspartikeln dunkel gefarbt, sodass der 

Mund kaum noch zu erkennen ist. Der Makronucleus hat die 
charakteristische hufeisenférmige Gestalt angenommen. 


teten Materiales in keinem einzigen Fall eine Teilung auf dem 
lebenden Wirt zu finden, wohl aber konnte ich drei Mal auf 
toten Fischen eingeleitete Teilungen feststellen. 
In allen 3 Fallen wanderten aber die noch grossen Teilungs- 
produkte ab und bildeten danach Cysten in normaler Weise. 
Obgleich ich angesichts der Unterschiedlichkeit im Wachstum, 
der Ausgangsgrésse und unter anderen, spater zu behandelnden 
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Gesichtspunkten Gréssenangaben keinen absoluten Wert zu- 
sprechen méchte, seien folgende Messungsergebnisse mitgeteilt: 
Noch nicht angesiedelte Schwarmer, in der langsten Ausdehnung 
im flachen mikroskopischen Bilde gemessen, 47.7 »; Parasit, 
24 Stunden nach Ansiedlung auf dem Wirt 56.6 »; einen Tag 
spater 95.5 45 3 Tage alt 213.3 1; 4 Tage alt 590 ». Die Messungen 
wurden in Indien vorgenommen. Das festgestellte Wachstum 
ist also auf hohe Temperaturen, im Tagesmittel etwa 26° C. 
Wassertemperatur, zu beziehen. 

Was die Gréssen der ,,ausgewachsenen”’ Parasiten betrifft, 
fand ich keine Unterschiede mit den in Europa gemachten Be- 
funden. NERESHEIMERS Annahme, dass man vielleicht das 
Bestehen verschiedener, der Wirtsgrésse angepasster Rassen 
erwarten kénne, fand ich nicht bestatigt. Wohl fand ich, in 
Europa iibrigens ausgepragter als in Indien, dass man mitunter 
auf sehr grossen Fischen auch besonders grosse Ichthyophthirien 
antrifft, aber nie habe ich wahrnehmen kénnen, dass die Nach- 
kommen grosser Individuen, welche von grossen Fischarten 
stammten, auf kleineren Fischen wieder besonders grosse Para- 
siten wurden, was doch allein die Berechtigung gegeben hatte, 
von einer grésseren Rasse zu sprechen. Ich lasse es deshalb 
dahingestellt sein, ob etwa Milieueinfliisse zu besonders starkem 
individuellen Wachstum des Parasiten fiihren kénnen. Eines 
besonderen Falles méchte ich schliesslich noch Erwahnung tun, 
wo ich auf dem Auge einer mehrpfiindigen Schwarzwaldforelle 
( Trutta fario L.), die tiber und iiber inficiert war, auf einem Auge 
einen Ichthyophthirius yon schatzungsweise 2.5 mm wahrnehmen 
zu kénnen glaubte. Ich konnte dieses Exemplar jedoch nicht 
mikroskopisch untersuchen und halte es nachtraglich nicht fiir 
ganz ausgeschlossen, dass dies scheinbare Einzelindividuum 
aus einer grésseren Zahl zusammengedrangter kleinerer be- 
standen hat. 


DIE ABWANDERUNG DES PARASITEN VOM WIRT UND DIE 
TEILUNGSVORGANGE. 


Wahrend ich mir frither den Verlauf des parasitaren Stadiums 
auf am Leben bleibenden Wirten so vorgestellt hatte, dass die 
grosse Mehrzahl der einmal auf dem Fisch gelandeten Ich- 
thyophthirien bis zur Erlangung eines bestimmten Reife- und 
Gréssengrades dort bliebe, um dann einen plétzlichen Exodus zu 
veranstalten, ist mir allmahlich klar geworden, dass ein solcher 
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Ablauf meist nur unter den gleichmassigen Umstanden eines 
Experimentes oder in Aquarien stattfindet. In einer natiirlichen 
Umgebung gelingt es dem Wirt durch Scheuern an Steinen, 
Sand und Pflanzen offenbar einen Teil seiner Peiniger friiher 
loszuwerden. Diese sind aber, wenn sie auch nur mehrere Tage 
parasitiert, d.h. Nahrung aufgenommen haben, schon zur Fort- 
pflanzung imstande. Es erfolgt also eine Abwanderung sehr 
ungleich grosser Ichthyophthirien, deshalb war es auch nicht 
richtig zu erwarten, dass die Zahl der Teilungen, welche die 
neuen Schwarmer ergeben, eine gleichbleibende sei. Man sollte 
also nicht, wie ich es frither selber getan habe, von einem 8er, 
16er, 32er-Stadium sprechen, um ein fiir bestimmte innere 
Vorgange, z.B. Mitosen, typisch erscheinenden Abschnitt anzu- 
deuten. Ich lasse es dahingestellt sein, ob z.B. das 32-erStadium 
eines kleineren Ausgangsindividuums dem 64er-Stadium eines 
grdsseren entspricht. Das kénnte nur auf Grund zytologischer 
Untersuchungen geklart werden, aber es steht schon fest, dass die 
Teilungen unregelmassig verlaufen. Sehr oft findet man inner- 
halb einer Cyste zwei Gruppen, die offenbar aus der ersten 
Zweiteilung hervorgegangen sind. Die eine von ihnen kann sich 
langsamer weitergeteilt haben als die andere und deshalb eine 
kleinere Zahl jiingerer Individuen haben. Gar nicht selten kom- 
men auch andere Abweichungen vom rege] massigen zweiteiligen 
Rhythmus vor, sodass ungleiche Endzahlen keine Seltenheit 
darstellen. 

Eine weitere Abweichung von meinen friiheren Beobachtungen 
ergab sich insofern, als ich sogenante freie, also cystenlose 
Teilungen haufiger fand. Freilich kam es oft vor, dass nach 
Ablauf einiger Teilungen doch noch eine Cyste gebildet wurde. 
Es gelang mir nie, die Fortsetzung cystenloser Teilungen von 
Anfang, also der ersten Zweiteilung an, bis zur Entstehung von 
Schwarmern der normalen Grésse und Form zu verfolgen. Auch 
BREINDL und JrrovEc (1934) sowie Haas (1933) haben freie 
Teilungen nicht selten angetroffen. Ich bin deshalb jetzt geneigt, 
dieses wenigstens vorlaufige cystenlose Teilen nicht mehr als 
pathologisch, aber doch mit Haas als auch nicht ganz normal 
aufzufassen. tis ist mir auch aufgefallen, dass in Kulturschalen, 
die mit Algenfaden als Substrat versehen waren, freie Teilungen 
weniger auftraten als in kahlen Kulturgefassen. Auch Haas fand 
die Anheftung und Encystierung durch Algenfaden beférdert. 
Nach meinen Erfahrungen bestehen Zusammenhange zwischen 
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dem Fehlen geeigneten Substrates und einer Verzogerung der 
Teilung bzw. vorlaufigen freien Teilungen. Je primitiver die Kul- 
turgefasse eingerichtet waren, desto mehr Verzégerungen der 
Teilung traten auf. Es kann vorkommen, dass man noch 10 
Stunden nach der Abwanderung der Parasiten vom Wirt keine 
einzige Cyste vorfindet, dagegen eine Menge herumirrender 
Ichthyophthirien. In solchen Fallen geht eine grosse Zahl 
zugrunde, ohne zur Teilung geschritten zu sein. Es gelang durch 
standige Bewegung der Kulturschalen solche Zustande zu be- 
fordern, was mir einen Hinweis auf die Wahl von Bekampfungs- 
methoden gab. 

Die Bevorzugung von Algenfaden und Hypritiablattchen fiir 
die Anheftung zum Zweck der Encystierung veranlasste mich, 
die untergetaucht wachsenden Planzen in den grésseren, voll- 
standig eingerichteten Aquarien, in denen ich die inficierten 
Fische hielt, griindlich unter starker Lupe nach Cysten abzu- 
suchen. Dadurch kam ich zu der Feststellung, dass sehr haufig 
lebende Pflanzen als Substrat verwendet werden. Wo der Sand- 
boden von einer leichten Decke sessiler Algen iiberdeckt war, 
fand ich auch dort viele Cysten, wahrend ich auf kahlen, also 
rein mineralen Béden weniger Cysten anzutreffen meinte. Die 
Schwierigkeit absoluter Vergleiche erfordert freilich, diesen 
Befund mit einiger Reserve aufzunehmen. 

Immerhin diirfte es angebracht sein, diese Wahrnehmungen im 
Auge zu halten bei der Beurteilung von Bekampfungsméglich- 
keiten. In diesem Zusammenhang fiel mir ein, dass ich schon um 
1900 eine Bekampfung erprobt habe, die damals in Aquarien- 
liebhaberkreisen empfohlen wurde und in der Ubertragung der 
inficierten Fische in ein kahles, sauerstoffarmes Milieu bestand. 
Tatsachlich gelang es mir wie anderen auf diese Weise Fische, 
die Ausserst geringe Anspriiche an den Sauerstoffgehalt des 
Wassers stellen, namlich zur Aufnahme athmosphirischer Luft 
befahigte Labyrynther, vollstandig frei von Ichthyophthirius zu 
bekommen. 

Man darf nun aber wohl nicht so weit gehen, ein sauerstoff- 
reiches Milieu fiir die Fortpflanzung des Parasiten fiir erforderlich 
zu halten, zumal selbst dort, wo die Ichthyophthirien Gelegen- 
heit haben sich auf Pflanzen zu encystieren, bei Dunkelheit 
infolge der Pflanzenatmung kaum Sauerstoffiiberschiisse be- 
stehen diirften, aber es erscheint doch nicht ausgeschlossen, dass 
ein Mangel an Sauerstoff einer der Griinde sein kénnte, der die 
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Encystierung und damit einen erfolgreichen Verlauf der Teilung 
behindert. 

Diese Annahme versuchte ich experimentell zu stiitzen da- 
durch, dass ich Kulturschalen mit sauerstoffreichem Wasser und 
Algen oder Pflanzenteilen dem Licht aussetzte, andere mit 
organisch verschmutztem Wasser beschickte und noch einen 
abgestorbenen Fisch hinzufiigte; tatsachlich ergab sich, dass in 
letzteren mehr totale Verzégerungen der Teilung mit letalem 
Ausgang fiir den Parasiten sowie freie Teilungen vorkamen als 
in den letzteren. Eine ahnliche Auswirkung hatte starke Er- 
héhung der Temperatur, wodurch sich auch verstarkte Sauer- 
stoffzehrung und geringere Sauerstofflésung im Wasser ergab, 
ein Befund, der vielleicht erklart, warum Aquarienliebhaber 
ofters Ichthyophthirius erfolgreich durch Temperaturerhéhungen 
bekampften. 

Andere Untersucher, so in jiingster Zeit Haas, merkten, 
dass Beunruhigung und Wasserwechsel ungiinstig auf den 
Vermehrungsvorgang einwirkten. Derarige Versuche machte 
ich auch und stellte, wenn vorher schon Cysten zustandegekommen 
waren, fest, dass deren Inhalt zerfiel und Bilder entstanden, 
wie sie NERESHEIMER (1908) als Zerfallsteilungen beschrieben hat. 

Von praktischer Bedeutung fiir die Bekampfung der Krankheit 
war es, zu untersuchen, ob die Stérung der Encystierung und 
Teilung auch von Einfluss auf neue Infektionsmdglichkeiten sei. 
Deshalb wurde vergleichsweise versucht, mit dem Inhalt 
haufig bewegter und dem méglichst still und pfleglich behan- 
delter Kulturschalen Neuinfektionen auf die Weise hervor- 
zurufen, dass am Tage nach beobachtetem Anheften einiger 
Ichthyophthirien auf dem Substrat das Wasser aus den Schalen 
in je ein gleichgrosses, mit Fischen besetztes Aquarium vorsichtig 
bei gleicher Temperatur iibertragen wurde. Bei 5 solchen Ver- 
suchen versagte die ,,misshandelte” Kultur 4 mal, wahrend 
einmal die Neuinfektion doch gelang; demgegeniiber gelangen 
mit den gut behandelten alle 5 Falle positiv. Die Versuchsserie 
wurde aber nicht fortgesetzt, weil der eine Versager gezeigt hatte, 
dass sich ein sicheres Bekampfungssystem darauf nicht aufbauen 
lasst. 

Neuerdings hat ScHApERcLAUus (1934) als Zerfallteilung cinen 
anderen Vorgang bezeichnet als die von NERESHEIMER, ROTH 
und mir gemeinte spontane. Unter dem schénen microphoto- 
graphischen Bildmaterial seines Bandchens: , Fischkrankheiten”’ 
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findet man als Fig. 26 eine Anhaufung von Ichthyophthirwus- 
Schwarmern im Augenblick beginnenden Auseinanderschwim- 
mens. Das Bild lasst kaum einen Zweifel zu, dass es sich hier um 
das Ergebnis eines normalen Teilungsvorganges handelt. Man 
kénnte héchstens im Zweifel sein, ob die Cyste bestanden hat 
oder nicht. Die stellenweise Unscharfe macht es wahrscheinlich, 
dass die Cystenreste nicht photographisch erfasst sind. Beziiglich 
der Textbezeichnung ,,Mutterparasit in Zerfallteilung’’ hatte 
Herr Prof. Dr. ScHAPERCLAUus die Giite mir mitzuteilen, dass er 
damit nicht eine spontane Zerfallteilung bezeichnen wollte. 

Um die Beweiskraft der beschriebenen und ahnlicher Versuche 
bemessen zu konnen, bestrebte ich mich einen Eindruck davon zu 
erhalten, wie gross die Infektionsgefahr an sich ist, eine wie starke 
Vermehrung man unter gewissen Umstanden annehmen kann 
und auf welche Verluste man unter den Nachkommen einzelner 
Individuen des Parasiten rechnen sollte. Die zu inficierenden 
Fische befanden sich in vollstandig eingerichteten Aquarien in 
geringerer und grésserer Zahl. Dabei zeigte es sich, dass die 
Aquariumsumstande fiir die Vermehrung des Parasiten giinstig 
sind, wenn die Cysten oder Schwarmer vorsichtig behandelt 
werden. Es gelang wiederholt bei Ubertragung eines einzigen 
grésseren, eben vom Wirt abgewanderten, noch unencystierten 
Individuums mit der Pipette in ein Aquarium, dessen Bewohner 
bei stichprobenweiser Untersuchung sich vorher als ichthyoph- 
thiriusfrei erwiesen hatten, mehrere derselben zu inficieren. Die 
zustandegekommenen Infektionen waren dann aber begreif- 
licherweise leicht, perniciése Falle entstanden durch diese erste 
Folgegeneration des Parasiten nicht, wohl aber schon durch die 
zweite, wenn man diese sich ungestért im Aquarium entwickeln 
liess. Andere Versuche erwiesen, dass ein halbstiindiger Aufent- 
halt eines Fisches in einem stark verseuchten Aquarium aus- 
reichen kann, um eine Infektion zustande zu bringen. 

In einem uneingerichteten Vollglasaquarium, das man mit 
Algenfaden belegt und auf eine schwarze oder eine von unten 
beleuchtete Unterlage gestellt hat, lasst sich verfolgen, wie die 
Encystierung zeitlich und mengenmassig verlauft. Sind schon 
sichtlich inficierte Fische im Aquarium vorhanden, so kann man 
fast taglich eine Anzahl abgewanderter Ichthyophthirien im 
Wasser herumschwimmen, sich niederlassen und encystierensehen. 
Befinden sich viel Fische in dem Aquarium, so verzdgert sich 
die Encystierung sichtlich. Dann kann es vorkommen, dass noch 
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33 Stunden nach Entfernung des Infektionstragers (aber bei 
Anwesenheit uninficierter Fische!) grosse Ichthyophthirien 
herumschwimmen, jedoch kam in solchen Fallen auch keine 
Neuinfektion zustande. Haben aber die Parasiten Ruhe um sich 
zu encystieren, so kann man den Verlauf an Hand von Stich- 
proben ahnlich verfolgen wie in Entwickler- oder Uhrschalen- 
kulturen. Auf diese Weise liessen sich Zeitangaben gewinnen: 
Abwanderung vom Wirt 10 h, Encystierung 10,30 h, Beginn der 
Teilung 11 h, Ausschliipfen der Schwarmer 19,30 h. Am fol- 
genden Tag Stichproben an Flossen der vorher uninficierten 
Versuchsfische positiv, auf einer Caudale ganz junge Infec- 
tanten, mit der typischen Bohrspitze, festgestellt. 

In nach solcher Art, aber auch in vollstandig eingerichteten 
Aquarien, liess sich auch nachweisen, dass, wennauch sehr selten, 
Schneckengehause als Substrat benutzt werden, ferner leicht 
bealgte Holzstiickchen. Die Suche nach Cysten und Schwarmern 
auf Weichteilen von Schnecken war stets vergeblich. 

Die Ubertragung von Ichthyophthirien aus einem Gewasser 
in das andere durch Wasservégel erscheint mit nicht als ausge- 
schlossen; denn da Algen gerne als Substrat gewahlt und diese 
sich um die Fiisse von Wasservégeln wickeln kénnen, ist doch 
wohl eine Moglichkeit gegeben. 

Obgleich cytologische Wahrnehmungen, wie schon mitgeteilt, 
dieses Mal nicht beabsichtigt waren, wurde viel Miihe auf die 
Ermittelung von Geschlechtsvorgangen verwendet, weil es nicht 
ausgeschlossen erschien, dass eine bessere Erforschung der 
strittigen Punkte auf diesem Gebiet zu praktischen Schlussfolge- 
rungen fiir die Bekampfung des Parasiten oder zu einer Er- 
klarung des ratselhaft plétzlichen Auftretens in vorher augen- 
scheinlich uninficierten Aquarien fiihren kénne. 

Bei Aquarienfreunden ist wiederholt der Gedanke aufge- 
taucht, es miisse neben der fortlaufenden Infektion durch aus 
Teilungen entstandenen Schwarmern, die gleich wieder einen 
Wirt aufsuchen, noch eine intermittierte Fortpflanzungsweise 
geben, etwa durch Schwarmer, die sich aus Dauercysten ent- 
wickeln. Die Erklarung dafiir werden wir an spaterer Stelle 
erhalten. Es ergab sich aber damit die Frage, ob etwa Geschlechts- 
vorgange nach Art der von NERESHEIMER und mir beschriebenen, 
fiir autogam erachteten nur ausnahmsweise oder periodisch auf- 
treten und zur Bildung von Schwarmern fiihren, die langere 
Zeit ohne Wirt leben, vielleicht ein Dauerstadium durchlaufen 
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koénnten. Deshalb wurde aufs Neue nach Geschlechtsvorgangen 
gesucht, zunachst solchen wahrend der Teilungsperiode. In der 
Tat schien es mir wiederholt, als ob sich nach Ablauf einiger 
Teilungen unter den entstandenen zahlreichen Sprésslingen 
Conjugationen abspielten. Inmitten einer Sprésslingsmenge, die 
in lebhafter Bewegung ihre Lage wesentlich veranderten, sodass 
bisherige Nachbaren, Produkte der letzten Teilung, auseinander, 
vorher entfernt voneinander gelegene aber nebeneinander 
gerieten, schienen manchmal zwei sich eng aneinander zu legen 
und die Bewegungen fast ganz einzustellen. Die Objekte waren 
jedoch zu klein, um eine Verwechselung mit verspateten Tei- 
lungen mit Sicherheit ausschliessen zu kénnen. Nur eine zyto- 
logische Untersuchung hatte Klarheit bringen kénnen. 

Inzwischen haben BREINDL u. JIROVEC einerseits. Haas 
andererseits die Frage, ob NERESHEIMER und ich zu Recht 
autogame Vorgange oder Geschwisterbefruchtung annahmen, 
nochmals untersucht. Die zwei erstgenannten Autoren kamen zu 
einer Ablehnung, weil sie keine Stadien fanden, die als Cario- 
gamien gedeutet werden konnten. Mehr Einzelheiten der ver- 
schiedenen Micronucleusteilungen bringt die Arbeit von Haas. 
Er lasst die Frage einer Autogamie offen, konnte aber auch keine 
Verschmelzungsvorgange an Micronucleen wahrnehmen. Da 
meine Praparate aus 1909 — Ig11 infolge Ausleihens an einen 
im Kriege verlorenen Kollegen nicht mehr zur Verfiigung stehen, 
konnte ich leider keine Nachpriifung vornehmen und musste 
mich mit einer Durchsicht der unter der scharfen Kontrolle 
eines R. v. HertTWic und R. Go.tpscumipT zustandegekommenen 
Zeichnungen begniigen. Ich kann mich danach aber nicht ent- 
schliessen, das Vorkommen von Cariogamien fiir widerlegt zu 
halten, wahrend es mir klar geworden ist, dass die Ableitung des 
Micronucleus aus den Abschniirungen des Macronucleus falsch 
war. Die Fortsetzung der Untersuchungen scheint mir deshalb 
sehr wiinschenswert, und ich hoffe, dass der in der vorliegenden 
Arbeit gelieferte Beweis des haufigen Vorkommens von Jch- 
thyophthirius der zytologischen Untersuchung zustatten kommen 
wird. 

Dabei erscheint mir ein Umstand besonderer Beachtung 
wert. Bis jetzt ist nichts bekannt von dem Schiksal des die Cyste 
verlassenden Schwarmers bis zu seiner Ansiedelung auf dem Wirt. 
Wir wissen lediglich, dass Infektionen nicht mehr gelingen, wenn 
die Schwarmer langere Zeit ohne Wirt bleiben. Versuche, 
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solche freien Schwarmer durch Centrifugieren zu gewinnen, sind 
mir misslungen, aber die mir zur Verfiigung stehende Labora- 
toriumsausriistung war auch nicht dazu angetan, um solche 
Arbeit zu einem gliicklichen Ende zu bringen. Beobachtungen 
in kleinsten Cuvetten und mit starksten Lupensystemen mussten 
-unterbleiben. So gelang es nicht, einen namhaften Teil der einer 
Cyste entschliipften Schwarmer im Gesichtsfeld zu behalten. 

Es ist ein erfreulicher Fortschritt, dass es Haas sowohl wie 
BREINDL und Jirovec gelang, mit Hilfe neuerer Farbungsme- 
thoden, vor allem der Frutcrenschen Nuclearreaktion, den 
Nachweis zu erbringen, dass der Micronucleus nicht, wie 
NERESHEIMER annahm und ich bestatigen zu kénnen glaubte, 
in den Macronucleus nach Ablauf der Teilungen und im Schwar- 
mer — bezw. jungparasitischen Stadium einwandert. Es steht 
nunmehr fest, dass er dem Grosskern hart, oft in einer Delle 
aufliegend erhalten bleibt. Somit darf nicht mehr angenommen 
werden, dass das spatere parasitare Stadium ohne Geschlechts- 
kern sei und schon deshalb darin keine Geschlechtsvorgange zu 
erwarten seien. Noch bevor mir dies bekannt war, habe ich 
auch nach Conjugationen auf dem Wirt gesucht. So vielfach 
auch mehrere Individuen in einer Epithelhéhle gefunden wurden, 
kein Bild deutete auf Geschlechtsvorgange, und es diirfte, da 
niemals in Teilung begriffene Micronuclei bei dem parasitaren 
Stadium nachgewiesen sind, schon an sich unwahrscheinlich sein, 
dass in diesem Geschlechtsvorgange stattfinden. Dies sollte 
jedoch kein Grund sein, auch das parasitare Stadium einer 
weiteren zytologischen Untersuchung zu unterwerfen. 

Die Untersuchung der Vorgange innerhalb der Teilungs- 
cyste bot friither insofern eine gewisse Schwierigkeit, als man 
meist auf den Zufall angewiesen war, wenn man bestimmte 
Stadia zu erhalten wiinschte. Erst gegen Ende meiner Versuche 
gelang es eine verhaltnismassig sichere Methode zu ermitteln, 
mit Hilfe derer man einen normalen Verlauf der Teilung bis zu 
einem bestimmten Stadium sichern kann: Man nimmt die Cyste 
mit einer Pipette aus einer Kulturschale heraus und bringt 
sie auf einen Objekttrager, legt zwei oder drei frische griine 
Algenfaden so um die Cyste, dass das Deckglas nicht den min- 
desten Druck auf dieselbe ausiibt und mikroskopiert bei hellem 
Licht, sodass die Algen assimilieren kénnen. Es scheint, dass so 
O,-Mangel vermieden wird; denn die Teilung verlauft sehr 
regelmassig. 
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Auf diese Weise liessen sich auch feinere Vorgange wie die 
Vacuolentatigkeit der Teilstiicke verfolgen. Wie beim ungeteilten 
Individuum wandern die Vacuolen mit den Stoffwechselpro- 
dukten an die Peripherie des Teilungsproduktes, sodass sich die 
Cyste selbst mehr und mehr mit Faeces anfiillt, die sich der 
Cystenwandung anlagern. Ist die letzte Teilung abgelaufen, so 
verlieren die jungen Ichthyophthirien ihre bis dahin rundliche 
Form, strecken sich in die Lange und schliesslich wachst sich 
das eine Ende zu einer deutlichen Spitze aus. Wahrenddessen 
behalt der Makronucleus noch seine runde Form und der Mi- 
kronucleus scheint als winziger runder Koérper ihm hart anzu- 
liegen. In diesem Stadium werden die Sprésslinge sehr lebhaft, 
wechseln ihre Platze und schliesslich sprengen sie die Cyste, um 
auszuschwarmen. 


VERSCHIEDENGRADIGE EMPFANGLICHKEIT VON FISCH- 
ARTEN, ALTERSTADIEN VON FISCHEN UND INDIVIDUEN 
FUR DIE INFEKTION. 


fmmer wieder tritt in der Literatur der Aquarienliebhaber 
die Behauptung auf, dass es Fischarten gabe, die unempfanglich 
fir Ichthyophthirius seien. So wurde der Rasbora heteromorpha 
Dunker (Keilfleckbarbe) diese Eigenschaft zugeschrieben. Wie 
wenig Wert auf solche Behauptungen zu legen ist, zeigt der 
Umstand, dass ich auf Java unter den dort in Aquarien gehal- 
tenen Zierfischen keine Art so haufig inficiert fand als gerade 
diese. Die Exemplare stammten aus Singapore, und es scheint, 
dass dortige Fischhandlungen wahre Zuchtstationen fiir - Jch- 
thyophthirius sind. Auch beziiglich anderer Arten habe ich die 
Erfahrung machen miissen, dass die angebliche Unempfang- 
lichkeit fiir Ichthyophthirius mit den Tatsachen nicht iiberein- 
stimmt. Ich bezweile deshalb, dass dem Misslingen einiger 
Infektionsversuche mit Umbra crameri Fitz., von dem ich friiher 
Mitteilung machte und: wovon von PRovAZEK (1912) aus- 
driicklich Notiz nahm, eine Bedeutung zuzumessen ist. Nachdem 
inzwischen festgestellt werden konnte, dass Infektionsversuche 
mit ganz gesunden Fischen garnicht selten misslingen, diirfte 
es sich lediglich um individuelle Resistenz gehandelt haben. 

Umgekehrt gewinnt man aber den Eindruck, als ob es Fisch- 
arten von besonderer Anfalligkeit gibt. Worauf das beruht, wage 
ich nicht zu entscheiden, vielleicht lediglich darauf, dass die 
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betr. Fischarten sich leicht unter fiir sie allgemein ungiinstigen 
Milieuumstanden befinden. Dies kénnte z.B. der Fall mit 
Tetrodon fluviatilis H.-B. sein, den ich sehr oft stark inficiert 
erhielt und der sich als ein sehr giinstiges Objekt fiir Infektions- 
versuche erwies. Tetrodon ist aber ein Bewohner vorwiegend 
brackiger Zonen und wurde von mir in Siisswasser gehalten, 
sodass eine Konstitutionsschwachung keineswegs ausgeschlossen 
war. Ausserdem stammten die fraglichen Exemplare immer aus 
dem sehr verschmutzten Hafengebiet von Batavia, das ausseror- 
dentlich dicht mit Fischen bevélkert ist, also wahrscheinlich gute 
Vermehrungsbedingungen fiir Ichthyophthirius bietet. 

Andere Beobachtungen machten es mir zweifellos, dass Ich- 
thyophthiriasen vorzugsweise geschwachte Fischbestande be- 
fallen. Dies diirfte auch einer der Griinde sein, warum in Forellen- 
zuchtanstalten bei Massenaufzucht von Setzlingen mit kiinst- 
lichen Futtermitteln Ichthyophthirius so haufig auftritt. Ausserdem 
wirkt dort natiirlich die Dichte des Fischbestandes ein. 

Auch die Wahrnehmung vieler Aquarienliebhaber, dass Ich- 
thyophthiriasen oft ausbrechen, wenn man tropische Fische zu 
kuhl halt, fallt unter den Gesichtspunkt verminderter Resistenz 
des Wirtes, wie auch die leichte Infizierbarkeit von Fischen, die 
schon eine andere starke Infektion haben, z.B. mit Dactylogyrus, 
hierher gehort. 

Geht schon aus dem Vorstehenden hervor, dass Brackwasser- 
fische inficiert angetroffen werden, so nimmt es auch nicht Wun- 
der, dass mit Ichthyophthirius behaftete Seefische in Batavia 
haufiger angebracht werden sollen. Mir gelang es zwar nicht 
selber in den Besitz solchen Materiales zu kommen. Ich finde 
aber keinen Anlass an der Richtigkeit dieser Angabe zu zweifeln. 
KerBERT und andere fanden schon friher in Aquarien Seefische 
inficiert. 

Solite es sich heraustellen, dass Ichthyophthirius allgemein in 
der See vorkommt, was freilich nur bei dichten Fischbestanden 
in untiefem Wasser zu erwarten ist, so wiirde die Auffassung von 
seiner Ubiquitaét eine weitere Stiitze erhalten. In diesem Zu- 
sammenhang erscheint es auch besonders begreiflich, dass die 
Bekampfung des Parasiten mit nicht gerade sehr starken Salz- 
lézungen vielfach versagt. 
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VORKOMMEN DES ICHTHYOPHTHIRIUS, INFEKTIONSDICHTE 
UND INFEKTIONSVERLAUF. 


Ist man sich einmal im Klaren dariiber, dass der Ichthyoph- 
thirius in der Natur, praktisch gesprochen, in jedem Gewasser 
vorkommen kann, so liegt es nahe zu fragen, unter welchen 
Umstanden und auf welche Weise es zu Seuchen kommt, die 
eine Menge Fische hinraffen. 

Es ist im Vorangegangenen schon manches dazu gesagt 
worden, sodass ich mich hier kurz fassen kann mit der Bemerkung, 
dass nur dort, wo besonders giinstige Umstande die Vermehrung 
des Parasiten und die schnelle Wiederansiedelung eines grossen 
Teiles der durch die Durchschniirungen innerhalb oder ausser- 
halb von Cysten zustandegekommenen Schwarmer beférdern, 
mit einem seuchenartigen Ausbruch gerechnet werden muss. 
Man findet in dieser Beziehung eine Parallele mit vielen anderen 
ansteckenden Krankheiten und eine Bestatigung der modernen 
Auffassung von dem Wesen der Seuchen iiberhaupt. Damit 
ergibt sich auch, dass man neuzeitlicher Auffassung gemass 
die Bekampfung nicht so sehr in einer absoluten Abwehr durch 
Fernhaltung der Krankheitserreger suchen sollte als in einer 
Verstarkung des Resistenzvermégens der Wirte und in allgemein 
hygienischen Massnahmen wie Vermeidung tibermassiger Inten- 
sivierung der Gewasserbesetzung. 

Immerhin wird man gut tun, unndtige Infektionen zu ver- 
meiden, und zu diesem Zwecke ist es erwiinscht, den Infek- 
tionsverlauf so genau wie méglich kennen zu lernen. Der Fehler 
der friiheren Auffassungen war, dass man sich ein zu regel- 
massiges Bild vom Zeitpunkt der Infektion, dem Verlauf des 
parasitaren Stadiums, der Abwanderung, Teilung, Wieder- 
ansiedelung auf Wirten usw. machte. Man dachte es sich unge- 
fahr so, dass ein Fisch zu einem gewissen Zeitpunkt, in Europa 
vorwiegend in den Friihjahrs- und Sommermonaten, durch 
einen oder mehrere Parasiten befallen wiirde. Die Méglichkeit 
dafiir achtete man eigentlich nur gegeben, wenn in dem betr. 
Wassergebiet schon Ichthyophthiriasen herrschten und vor- 
zugsweise mit der Strémung oder stromaufwarts durch die Wan- 
derung von Fischen eine Ubertragung stattfinde. Oder man setzte 
voraus, dass eine kiinstliche Einschleppung stattgefunden haben 
miisse. In solchen Fallen, so dachte man, brauche nur ein Spréss- 
ling auf ein Individuum eines bis dahin ganz ,ichthyophthirien- 
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freien” Fischbestandes zu gelangen, um Ausgangspunkt einer 
Seuche zu werden. Da man ferner, wie schon bemerkt wurde, 
annahm, dass das parasitare Stadium in der Regel eine bestimmte 
Dauer habe, die Geschlechts- oder Fortpflanzungsreife erst nach 
langerer Zeit erreicht werde, ging die weitere Vorstellung dahin, 
dass zu einem gegebenen Zeitpunkte eine zweite Parasitengene- 
ration, die aber schon viel zahlenstarker sein miisse, den frag- 
lichen Fischbestand starker heimsuche und eine ahnlich regel- 
massige dritte Generation etwa jene sofort auffallenden, Fische 
dahinraffenden Seuchen zustande bringe. 

Solche Gleichmassigkeit des Verlaufes trifft aber in der Regel 
nicht zu, nicht einmal unter den unnatiirlich gleichformigen 
Bedingungen des Experimentes. Wenn man im natiirlichen Ge- 
wasser oder in einem Teich eine Infektion wahrnimmt, zeigen 
sich auf den verschiedenen Fischen meist ungleich alte parasitare 
Stadien, ja meist deutet Habitus und Grdésse der Parasiten auf 
einem einzelnen Fisch schon darauf hin, dass Infektionen zu 
verschiedenen Zeitpunkten stattgefunden haben miissen. Nun 
nimmt man freilich die Krankheit der Fische meistens erst wahr, 
wenn sie schon einen grossen Umfang angenommen hat, in der 
Praxis des Fischziichters sogar meist erst, wenn ein Fischsterben 
eintritt. Man kénnte dann annehmen, dass infolge langerer Dauer 
und Generationsfolge sich schon die Grenzen der einzelnen 
Infektionen verwischt hatten. Aber merkwirdigerweise trifft die 
Altersungleichheit der Parasiten auch in den meisten Fallen von 
friih entdeckten Ichthyophthiriasen in Aquarien zu. Selbst im 
Experiment kommt es meist zu nicht gleichaltrigen Infektionen, 
wenn man die zu inficierenden Fische einfach zu schon er- 
krankten setzt. Nur wenn man erstere auf ganz kurze Zeit zu 
letzteren fiigt oder eine Infektion mit einer Cyste oder einer 
gleichaltrigen Gruppe von Schwarmern vornimmt, erhalt man 
gleichaltrige Infektanten auf den Versuchsfischen. Aber sobald 
man bis zum Entstehen einer zweiten parasitischen Generation 
wartet, nimmt die Gleichaltrigkeit schon wieder ab, weil, wie 
ausgefiihrt, die Abwanderung der Individuen erster Generation 
zu ungleichen Zeitpunkten erfolgt, wennschon die Mehrzahl den 
Wirt ganz plétzlich innerhalb von 1 oder 2 Tagen zu verlassen 
pflegt, offenbar unter dem Drange eines Fortpflanzungstriebes 
oder weil das vegetative Stadium aus autochthonen oder al- 
lochthonen Griinden abgelaufen ist. 

In Aquarien, wo die Lebensbedingungen fiir den Ichthyoph- 
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thirius doch offenbar geradezu ideal zu sein pflegen, ist es Tat- 
sache, dass in der Regel jede Folgegeneration des Parasiten 
erheblich zahlreicher ist als die vorangegangene. Setzt man aber 
kleine, ganz leicht infizierte Fische in grosse Becken, dann pflegt 
es nicht nur in der Regel viel langer zu dauern, bis man eine 
Zunahme der Parasiten bemerken kann, sondern sehr oft ver- 
schwindet die Infektion scheinbar spurlos. Weniger kritische 
Beobachter sind dann in der Regel davon iiberzeugt, dass die 
Infektion ganzlich ausgestorben sei. Wir werden aber an spaterer 
Stelle sehen, dass es sich dann auch um eine latente Erhaltung 
des Ichthyopthiriusstammes handeln kann. 

Zum Abbruch oder zur Unterbrechung einer Infektion kann 
es selbst in verhaltnismassig kleinen Aquarien kommen. Das 
haben viele Untersucher zu ihrem Leidwesen erfahren, und Haas 
betont, dass man sich davor schiitzen muss durch Vermeidung 
eines Wechsels in der Beschaffenheit des Wassers. Wenn man das 
lest, kénnte man meinen, das der Ichthyophthirius, wenigstens 
wahrend seines nichtparasitischen Stadiums, ein recht zartes 
Leben haben miisse. Dem steht wieder gegeniiber, dass er bei 
Fischziichtern so sehr gefiirchtet wird. Die Widerspriiche werden 
noch viel grésser, wenn man erfahrt, wieviele Kuren der aller- 
verschiedensten Art die Ichthyophthiriuskrankheit beseitigt haben 
sollen. 

Alle diese Ungereimtheiten fallen weg, wenn man gewisse 
Vorstellungen von der Regelmassigkeit der Fortpflanzung des 
Parasiten, der steten Entdeckbarkeit einer bestehenden Infektion 
und einer gleichbleibenden Empfanglichkeit der Wirtsfische 
fallen lasst. 

Wie vertragt sich aber die Annahme latenten Vorkommens 
oder Bestehenbleibens einer Infektion unter so ibersichtlichen 
Umstanden, wie sie in kleineren Aquarien geboten sind? Ich 
habe bereits erwahnt, dass man das Bestehen von Dauercysten 
vermutet hat. Eine solche Voraussetzung erschien mir nicht 
notwendig. Es ist eine altbekannte Tatsache, dass Ichthyophthirius 
sich auch auf den Kiemenblattchen der Fische ansiedelt. Da ich 
friiher Kiemeninfektionen in der Regel bei Fallen mit letalem 
Ausgang fiir den Wirt vorgefunden hatte, liess ich mich verleiten 
anzunehmen, dass die Kiemeninfektion das letzte Stadium einer 
schweren Infektion darzustellen pflege und zum Tode des Wirtes 
fihre. Der Umstand, dass ich in Indien und schliesslich auch in 
Europa vereinzelte Ichthyophthirien an der Lippe des Fisches, 
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in der Mundhéhle und bei der Nachsuche auch auf dusserlich 
nicht sichtlich inficierten, aber Infektionsméglichkeiten ausge- 
setzt gewesenen Fischen in der Kiemenhohle sowie auf den 
Kiemenblattchen fand, hat mich davon abgebracht, die Kiemen- 
infektion als sekundar oder tertiar zu betrachten, ich erachte 
es nunmehr als wahrscheinlich, dass sie oft primar vorkommt, 
noch bevor eine Ausserliche Infektion wahrzunehmen ist. 
Daraufhin wurden alle scheinbar uninficierten Fische, bei denen 
man den Umstanden nach eine Infektion hatte erwarten sollen, 
einer Untersuchung der Mundhoéhle und der Kiemen unter- 
zogen. So stellte es sich heraus, dass Kiemen- und Mundhohlen- 
infektionen garnicht so selten vorkommen. Die weiteren Unter- 
suchungen ergaben aber auch, dass auf dem Rumpf des Wirtes 
angesiedelte Parasiten leichter iibersehen werden, als ich friiher 
angenommen hatte, und zwar eigentlich deshalb, weil ich immer 
erwartete, dass es zum volligen Auswachsen des Parasiten bis 
zu einer Grésse kommen miisse, wo er einem scharfen Beobachter 
nicht mehr entgehen kann. 

Von diesen verdeckt bleibenden bis zu so schweren Infektionen, 
wie z.B. einer, wo ich 700 kleine Schwarmer auf einem 16 mm? 
grossen Stiick einer Schwanzflosse zahlte, oder einen anderen, 
wo an der fadenformigen Ventralen eines Trichopodus trichopterus 
Lac. ein Kliimpchen mit 100 jungen Schmarotzern dicht auf- 
einandergedrangt sass, ist es ein augenscheinlich grosser Abstand, 
aber eine einzige Generationsfolge des Parasiten geniigt u. U. 
fir solche Vermehrung. 


VERSCHIEDENE WIDERSTANDS FAHIGKEIT: VON WIRTS- 
FISCHEN GEGEN DIE EINWIRKUNG DER PARASITEN. 


Beziiglich der Widerstandsfahigkeit der Wirtsfische gilt un- 
gefahr dasselbe, was von der verschiedenen _Empfanglichkeit 
fiir eine Infektion gesagt wurde: Die grésste Rolle spielt dabei das 
Allgemeinbefinden der Fische. Aber auch die Intensitat und 
Dauer der Infektion sind von Einfluss. Ob auch eine verschiedene 
pathogene Virulenz der Ichthyophthirien besteht, konnte ich 
nicht feststellen. Ich habe friiher gemeldet (1910), dass eine 
dreimalige Infektion derselben Wirtstiere nur selten gelang, 
sodass die Vermutung entweder einer abnehmenden Virulenz 
der Parasiten oder einen zunchmenden Resistenz der Fische 
berechtigt erschien. Eine Bestatigung der Annahme habe ich 
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nicht erhalten koénnen. Das nicht selten vorkommende Versagen 
von Infektionsversuchen kann so viele Ursachen haben, dass 
allzuleicht zufallig ein spaterer der wiederholten Versuche ohne 
Effekt bleibt. Vor allem aber war mir friiher nicht klar, dass man 
nicht berechtigt ist, auf ein totales Misslingen einer Infektion zu 
schliessen, wenn man in den ersten Wochen nach der Versuchs- 
anstellung ausserlich am Fisch nichts wahrnehmen kann. Erst 
nach Verlauf einiger Zeit und unter Umstanden, die eine auto- 
matische zweite Infektion durch die darauf folgende Generation 
der Parasiten hervortreten lassen, darf man einen Schluss ziehen. 

Ob die oben erwahnten FaAlle latent bleibender Infektionen 
auf einer besonderen Widerstandsfahigkeit der Fische beruhen 
kénnen, bleibe dahingestellt. Man darf wohl annehmen, dass 
stille Infektionstrager keine schwachlichen Fische sind. In dieser 
Beziehung ist der Ausfall von Versuchen interessant, wobei ich zu 
gleicher Zeit in mangelhaft erwarmten Aquarien tropische und 
einheimische Fische inficierte. Die letzteren, Phoxinus laevis Ag., 
erwiesen sich so schwach inficiert, dass es erst nach Verlauf von 
etwa 2 Monaten gelang, einzelne Parasiten auf dem Rumpf fest- 
zustellen. Die tropischen Fische verrieten dagegen bald eine 
starke Infektion und erlagen teilweise einer darauf folgenden. Die 
Ellritzen schienen nach einiger Zeit ganzlich parasitenfrei und 
blieben das mehrere Monate lang, bis wieder eines Tages einzelne 
Ichthyophthirien zu sehen waren. Inzwischen waren sie wieder- 
holt von einem uneingerichteten Vollglasaquarium in das andere 
gesetzt, aber eine Neuinfektion von aussen her war ausgeschlossen 
gewesen. Es ist also anzunehmen, dass ihre eigene Resistenz und 
die Umstande zusammen bewirkt haben, dass die urspriingliche 
Infektion latent erhalten blieb. 

Solche Fische konnten auch als ,,stille Parasiteniibertrager”’ 
benutzt werden. Wurden sie mit anderen Fischen zusammen- 
gesetzt, denen beziiglich der Temperatur kein Optimum geboten 
wurde, so brach bei letzteren eine heftige Ichthyophthiriase aus. 

Man erhalt also im Ganzen den Eindruck, dass von der Vi- 
rulenz der Fische in hohem Masse die Infektionsméglichkeit, der 
Verlauf der Infektionen und die Dauer und Intensitat einer 
Seuche abhangen. 

Dies wurde auch dadurch bestatigt, dass bei Mischinfektionen 
ein besonders perniciéser Verlauf der Krankheit eintrat. Bei 
der eingangs erwahnten grossen Seuche auf Java z.B. gab es 
vielfach Mischinfektionen mit Dactylogyren und Gyrodactylen, 
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beides Trematodenarten. Die Fische waren oft tiber und uber 
mit Parasiten bedeckt, das Epithel und die Flossen zerfetzt. 
Sehr auffallig war, dass die mit Ichthyophthirius behafteten, ihrem 
Ende nahen Fische sehr viel Vermehrungsstadiender Tre- 
matoden aufwiesen, wahrend man bei sonst gesunden, einige 
Trematoden beherbergenden Fischen oft vergeblich danach 
sucht. Diese Zustande wurden spater auch experimentell erzeugt, 
indem Fische aus Bestanden, die bei Stichproben stets einige 
Kiementrematoden zeigten, mit Ichthyophthirius inficiert wurden. 
Die vergleichende Untersuchung wies positiv aus, dass die Ich- 
thyophthirien die Uberhandnahme von Dactylogyren beférderte. 

Bei Mischinfektionen mit Gyrodactylen fiel auf, dass die Ge- 
gend der Schuppen, wo sie in den Taschen sitzen, haufig ge- 
rotet war. Da diese Erscheinungen etwas an durch Bakterien 
hervorgerufene Krankheiten erinnern, wurde auch auf die 
bekannten fischpathogenen Bakterien gefahndet, jedoch verge- 
blich, wahrend Cyclochaten oft in grosser Zahl gefunden wurden. 
Man gewann aber in diesen Fallen den Eindruck, dass hier dieses 
Infusor lediglich sekundar auftrete. Wo es iberhand nahm, schien 
es den perniciédsen Verlauf der Ichthyophthiriasen zu beschleu-. 
nigen, oder es war sein Massenauftreten als Folge des sich dem 
Ende nahernden Zustandes der Fische anzusehen. 


DIE BEKAMPFUNG DES ICHTHYOPHTHIRIUS. 


Nach dem Vorangegangenen ist klar, dass die Auffassungen 
iiber die Bekampfung des Ichthyophthirius, besonders die prophy- 
laktische, einer gewissen Abanderung bediirfen. 

In der Annahme, dass der Parasit eingentlich nur dort vor- 
komme, wo sichtbare Krankheitserscheinungen von ihm her- 
vorgerufen werden, glaubte man durch ausserste Vorsicht in der 
Vermeidung von Einschleppungen und Einschwemmungen 
geniigend prophylaktisch arbeiten zu kénnen. 

Einschleppungen durch andere Fische meinte man verhiiten 
zu kénnen, wenn man keine fremden Fische ohne Durchsicht 
auf Ichthyophthirius einem gesunden Bestande einverleibte. Vor- 
sichtige Fischziichter taten ein Ubriges, indem sie fremde Fische 
einer kurzen Quarantane unterwarfen, bevor sie dieselben mit 
ihren eigenen in Berithrung brachten. 

Es hat sich nunmehr gezeigt, dass eine Quarantane, soll sie 
wirklich alle Gefahr ausschliessen, lang genug dauern muss, um 
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das Entstehen einer Besiedelung der Fische mit Infectanten aus 
einer weiteren Generation verfolgen zu kénnen. In Indien dirften 
dafiir 2 bis 4 Wochen ausreichen, in Europa aber erst 4 bis 8 
Wochen. 

Wenn innerhalb dieser Fristen gar keine Krankheit wahrzu- 
nehmen ist, konnte nur eine ganz lang versteckt bleibende 
Infektion iibersehen sein, was aber nur wenig wahrscheinlich ist. 

Eine der in Teichwirtschaften iiblichen Methoden, um Ein- 
schwemmung von Ichthyophthirius durch den Wasserstrom zu 
verhiiten, besteht in der Wahl des Platzes fiir die Teiche nahe 
dem Quellgebiete. Man rechnet dann damit, dass flussoberhalb 
keine Ichthyophthiriasen entstehen kénnen. Aus dem gleichen 
Grunde vermeidet man nahe Nachbarschaft mit anderen Teich- 
wirtschaften. Aber in so dichtbevélkerten Gebieten wie Java 
sind solche prophylaktischen Massnahmen in der Regel aus- 
geschlossen. Man kann dort dem Nachbar meist nicht aus dem 
Wege gehen. 

Eine andere prophylaktische Massnahme ist, jedem Teich 
eine eigene Wasserzufuhr zu geben, d.h. eine sogen. Parallel- 
schaltung der Teiche am Wasserlauf, keine Hintereinanderschal- 
tung, die das Wasser von einem Teich in den anderen fihrt, 
vorzunehmen. 

Es ergibt sich nunmehr die Frage, ob solche, natiirlich nicht nur 
wegen der Ichthyophthiriase, sondern allgemein wegen anstecken- 
der Krankheiten der Fische getroffene Teichanordnung hinsicht- 
lich der Ichthyophthiriase zwecklos erscheint. Ich will nicht so 
weit gehen, dies zu bejahen. Es wird immer von der verfiigbaren 
Wassermenge abhangen, ob die Parallelschaltung der Teiche 
Vorteil bietet. Bei reichlichem Zufluss wird es entschieden 
giinstig sein, wenn etwa im Teich entstandene Schwarmer mit 
dem Wasserstrom entfernt werden und nicht in andere Teiche 
geraten. Ist aber das Wasser an sich schon knapp. so lauft man 
Gefahr, durch Verteilung des Zustroms auf mehrere Teiche die 
Lebensbedingungen fiir die Fische so zu verschlechtern, dass sie 
an sich schon anfialliger fiir eine Infektion werden und schneller 
zu Grunde gehen. Ist man bei knappem Wasser darauf ange- 
wiesen, die Teiche hintereinanderzuschalten, dann kann noch 
eine durch Gefall erhGhte Strémungswirkung das Hindurch- 
und Hinausspiilen etwaiger IJchthyophthirius-Schwarmer begiin- 
stigen. 

Noch wichtiger als die Art der Teichanlage ist das Mass 
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der Besetzung. Als wichtigsten Teil der Prophylaxe gegen 
Ichthyophthiriasen wird man die Vermeidung von tibermassiger 
Besiedelungsdichte der Teiche anzusehen haben. Dieser Satz 
gilt umsomehr, als jede Verzégerung des Fischwachstums, die 
durch wbermassige Teichbesetzung hervorgerufen wird, eine 
Verlangerung der Fischproduktionsperiode bedeutet. Die In- 
fektionsméglichkeit nimmt also durch die langere Dauer der 
Aufzuchtperiode der Fische zu. Eine besonders verhangnisvolle 
Rolle kann die Wachstumsverzégerung in der Jugend der Fische 
spielen, weil die Jungfische der friedfertigen Arten in Schwarmen 
bei einander stehen und in Fischzuchtanstalten aus betriebstechni- 
schen Griinden gerade diejungen Jahrgange in grosser Zahl zusam- 
mengehalten werden. Auch bieten die jiingeren Fische dem An- 
prall einer starken Infektion weniger Widerstand als die Alteren. 

Fiir die Tropen ergibt sich hinsichtlich der Prophylaxe noch 
die Frage, ob man den Schaden einer durch Trockenheit um 
sich greifenden Ichthyophthiriase vorzubeugen vermag. Der 
naheliegende Weg ware, bei Trockenheit zu einer Verminderung 
der Teichbesetzungen iiberzugehen. Das wird sich aber in der 
Praxis meist nicht durchfiihren lassen, da etwa aufgespeicherte 
Wasserreserven von der Landwirtschaft bendtigt sein werden. 
Es bleibt deshalb nur iibrig, die Aufsicht durch Sachverstandige 
zu verscharfen, damit unnétige Verschleppung der Krankheit 
durch den Handel mit inficierten lebenden Fischen vermieden 
wird. U. U. kame noch eine Schliessung von Leitungen, die 
Schwarmer von Teich zu Teich tibertragen kénnen, in Frage. 

Ist einmal eine Ichthyophthiriusseuche schon ausgebrochen, was 
leider meist erst an einer starken Sterblichkeit unter den Fischen 
gemerkt wird, dann ist es von grésster Wichtigkeit, dass schnell- 
stens mit Bekampfungsmassnahmen eingegriffen wird. Schon die 
Verzogerung um einige Stunden kann einer neuen Ichthyoph- 
thiriusgeneration zur Verbreitung verhelfen. 

Die Bekampfungsmethoden lassen sich in zwei Gruppen 
einteilen, biologische oder medizinlose und medizinelle. Jemehr 
ich Gelegenheit hatte, Ichthyophthiriasen in der Teichwirt- 
schaft oder in Zierfischbestanden von Aquarienpflegern zu 
bekampfen, desto entschiedener fand ich meine alte Auffassung 
bestatigt, dass in der Praxis der Fischzucht im Grossen nur die 
Methoden der ersten Gruppe in Frage kommen. Das alte, schon 
von Horer (1901) empfohlene Mittel, die Fische in stark stro- 
mendes Wasser zu bringen, damit jede neu entstehende Gene- 
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ration der Parasiten dorthin geschwemmt werden kénne, wo 
sie weniger Aussicht hat, Wirte zu finden, habe ich immer wieder 
bew4ahrt gefunden. In einigermassen stark stré6mendem Wasser 
sind die Schwarmer nicht imstande Reinfektionen der Fische 
hervorzurufen, sodass die Aussicht auf Rettung des Fischbe- 
standes in allen Fallen, wo die Krankheit zeitig genug bemerkt 
wird, vorhanden ist. Yon mehreren Salmonidenzuchtanstalten 
ist mir bekannt, dass dort in jedem Sommer Ichthyophthirius 
auftritt. Die Ziichter greifen dann zu den tiefen Einsatzen von 
Eiererbriitungskasten des ScHusTERschen Typs (s. BusCHKIEL, 
1931). Sie hangen diese in einen Bachlauf und bringen die 
Krankheit damit sofort zum Stillstand. Die Dauer der Kur hangt 
vom Alter der jiingsten Infektanten und von der Wassertempe- 
ratur ab. Es kann 2 bis 3 Wochen, ja noch langer dauern, bis 
keine Parasiten mehr auf den Fischen wahrgenommen werden. 
Aber auch danach ist noch scharfste Kontrolle am Platze. Alle 
Fische, die durch Reiben gegen Boden, Steine oder Pflanzen ver- 
raten, dass sie einen Reiz beseitigen wollen, sind noch als infek- 
tionsverdachtig zu betrachten; denn es besteht eine gewisse 
Wahrscheinlichkeit dafiir, dass sie noch in der Mundhohle oder 
auf den Kiemen Parasiten beherbergen. 

Handelt es sich bei einem Seuchenausbruch um Fischarten, 
die wenig anspruchsvoll in Bezug auf den Sauerstoffgehalt des 
Wassers sind, etwa Karpfen, so kann man nach demselben 
Prinzip noch auf andere, keine Wasserstré6mung benétigende 
Weise vorgehen. Man verbringt die Fische in Behalter wie 
Reusen, Fischkasten, Netze, die man in Wasserbassins ein- 
hangen kann. Von letzteren muss man mindestens zwei zur 
Verfiigung haben. Binnen je 12 Stunden werden die Fische von 
dem einen Behialter in den anderen gebracht, samt ihrem wasser- 
durchlassigen Kafig, sodass sie von den Nachkommen der in- 
zwischen abgewanderten Parasiten nicht mehr erreicht werden 
kénnen. Wahrend der Benutzung des einen Bassins lasst man das 
andere leer laufen und woméglich austrocknen, damit alle 
Teilungscysten vernichtet werden. Desinficierung mit gebrann- 
tem Kalk empfichlt sich weniger, weil danach eine sehr griind- 
liche Durchspiilung des Beckens erfolgen muss, damit die Fische 
nach der Wiedereinbringung nicht vergiftet werden. Steht eine 
Serie von Bassins zur Verfiigung, sodass die Wiederbenutzung 
der cinzelnen erst nach mehr als etwa 70 Stunden zu erfolgen 
braucht, so braucht man iberhaupt keine Reinigung oder 
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Austrocknung vorzunehmen, da man damit rechnen kann, dass 
inzwischen die Schwarmer wegen Wirtsmangels zu Grunde 
gegangen sind. In diesem Zusammenhang sei auch auf die 
eigentlich selbstverstandliche Tatsache hingewiesen, dass die 
einfachste Befretung von Teichen vom Ichthyophthirius in der 
Entfernung aller Fische fiir etwa 70 Stunden oder mehr besteht. 

Dem Prinzipe nach ist dasselbe Verfahren schon in fritheren 
Jahren durch Rot (1908) fiir Aquarienliebhaber empfohlen 
worden. Es lasst sich besonders gut fiir tropische Fische anwenden, 
weil seine Wirksamkeit durch Erhéhung der Wassertemperatur 
und die dadurch hervorgerufene Beschleunigung des Entwicke- 
lungsganges der Ichthyophthirien verstarkt werden kann. Man 
kann dann mit etwa 7 einfachen, uneingerichteten Vollglas- 
aquarien gut auskommen. Es gibt im Aquarienhandel Ein- 
hangekastchen aus durchlochtem Celluloid, mit Hilfe derer 
man das Umsetzen der Fische sehr schonend vornehmen kann. 
Man hat dann aber mit der Méglichkeit zu rechnen, dass sich 
einzelne Individuen des Parasiten auf den Flachen zwischen 
den Léchern der Celluloidwandung festsetzen, und tut deshalb 
gut daran, sich zweier solcher Kastchen wechselweise zu be- 
dienen. 

Fast noch einfacher ist es, wenn man mit Hilfe von Draht- 
biigeln einen Glas- oder Celluloidzylinder, etwa eine grosse 
Pulverflasche nimmt, die gross genug ist, um die erkrankten 
Fische zu beherbergen. Diese Flassche wird seitlich so in ein 
uneingerichtetes Vollglasaquarium gehangt, dass sie wagerecht 
liegend mit einer Halfte zum Wasser herausragt und durch eine 
der Aquarienscheiben abgeschlossen wird. Mehrere Male binnen 
12 Stunden wird sie um eine halbe Drehung gewendet, sodass 
die vorher untergetaucht gewesene Halfte samt den daran an- 
gesiedelten Cysten ins Trockene gerat und letztere austrocknen. 
Nun hat man freilich auch mit etwaigen freien Teilungen zu 
rechnen, aber allem Anschein nach spielen sie keine Rolle fiir 
Reinfektionen. (s. BuscHKIEL, 1936). 

Es sind schon friither eine Anzahl anderer Verfahren ausge- 
dacht worden, die alle darauf beruhen, den Schwarmern das 
Auffinden von Wirten unmdglich zu machen. Einige Erfindungs- 
gabe geniigt, um den Gedanken in einer fiir den speziellen Fall 
geeigneten Weise auszubauen. 

Als das Allereinfachste erwies sich die Verwendung sehr stark 
veralgter Aquarien. Ohne Wasserwechsel gelang es manchmal, 
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neue Infektionen der Fische zu verhindern, wenn die Becken- 
wande mit einer dicken Schicht watteahnlicher Algen tiberzogen 
waren. Als sicheres Verfahren darf man dieses jedoch keineswegs 
betrachten, denn es beruht lediglich auf der Méglichkeit, dass 
sich die Schwarmer in den Algenwatten verfangen; eine Not- 
wendigkeit dafiir besteht nicht. 

Es ist eigentlich merkwiirdig, dass die biologischen Verfahren 
zur Bekampfung der Ichthyophthiriasen gerade in den Kreisen 
der Aquarienliebhaber wenig versucht werden. Offenbar ist die 
Vorstellung, dass man Parasiten mit Giften zu Leibe gehen 
miisse, so eingewurzelt oder die Fortpflanzungsgeschichte des 
Ichthyophthirius noch so wenig bekannt, dass man meint, ohne 
Medizinen nicht auskommen zu kénnen. 

MELLEN (1928) gibt eine Ubersicht von Methoden, die fir 
die Bekampfung des Ichthyophthirius angewendet wurden. Diese 
Ubersicht ist tabellenférmig und stellt das Ergebnis einer mit 
Hilfe von Formularen veranstalteten Rundfrage dar. Von den 
24 angegebenen Behandlungsverfahren beruhen 17 auf Medi- 
zinen, wahrend 7 mal rein biologisch vorgegangen wurde. Als 
Bekampfungsmittel wurden gebraucht: Mercurochrom. Alu- 
miniumsulfat, Ammoniak, Kochsalz, Methylenblau, Eosin, 
Formalin u.a. Angeblich haben die meisten Mittel Erfolge 
gezeitigt, aber die Angaben iiberzeugen nicht immer, weil sich 
nicht ersehen lasst, wie die Wirkung des Mittels kontrolliert wurde. 
Ausserdem ergibt sich, dass die Medizinen oft im Verlaufe einer 
Kur verwendet wurden, bei der das Verschwinden und Aus- 
bleiben des Parasiten auch anders als durch die Wirkung der 
Medizin erklart werden kann. In einem Fall (Untersucher: 
PRYTHERCH und MELLEN) sollen ,,Tadpoles and salt’’, also 
Kaulquappen und Salz, wirksam gewesen sein. Aber in einer 
folgenden Rubrik der Tabelle wird angegeben, dass die Fische 
auch in stark str6mendes Wasser gesetzt wurden! Trotz aller 
Skepsis beziiglich einer Vorliebe von Kaulquappen fiir Jchthyoph- 
thirten habe ich mit den Larven einiger europaischer Lurcharten 
Versuche angestellt, aber unter ihnen keinen Jchthyophthirius- 
fresser angetroffen. Mir kommt es auch sonst nicht gerade 
wahrscheinlich vor, dass Kaulquappen Jagd auf die winzigen 
Schwarmer machen; dass sie aber die Parasiten unter dem 
Epithel der Fische wegholen sollten, erscheint mir noch un- 
méglicher, Bliebe also ein Verzehren des abgewanderten Sta- 
diums einschliesslich der Cysten tibrig. Sollte es in Amerika Kaul- 
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quappen geben, die das tun, so ergabe sich ein neuer Fortschritt 
in der biologischen Bekampfung. 

In der MELLEN’schen Tabelle sind auch einige langst nicht 
mehr gebrauchliche Mittel aufgezahlt. So Ammoniaklésungen. 
Vor ihrer Anwendung sollte gewarnt werden, weil noch nicht 
ganz klargestellte Umstande zu einer sehr giftigen Auswirkung 
auf Fische fiihren. Nicht genannt ist in der MELLEN’schen Tabelle 
das Chinin, das gegenwartig in Europa als das beste medizinelle 
Mittel gegen Ichthyophthirius gilt. Von BorckEeR (1921) wurde 
darauf hingewiesen dass China-Alkaloide fiir die Bekamp- 
fung des Ichthyophthirius in Frage kamen. Er nannte Chinin, 
Eucupin und Vuzin, insbesondere empfahl er das Eucupin, 
das schon in einer Konzentration von 1 : 100000 Infusorien tote, 
im Aquarium aber auch in einer Verdiinnung 1 : 26000 auf 
Schnecken lahmend wirke. Von Heilungsversuchen an mit 
Ichthyophthirius behafteten Fischen berichtet BorcKER jedoch 
nicht. JUNG (1931) ging von der Erwagung aus, dass ein Mittel 
zu wahlen sei, das schon in kleinster Dosierung bei Daueran- 
wendung totlich auf die Parasiten einwirke, ohne dem Wirt zu 
schaden. Er wahlte Chinin in den sauren Verbindungen des 
salzsauren Chinins. Chininum bihydrochloras = C,,H,,N,O, 
2HCl, und des schwefelsauren Chinins, Chininum bisulfu- 
ricum = C,.H,,N,O,SO, und erzielte schon befriedigende 
Wirkungen bei einer Konzentration von 1 : 100000. Als prak- 
tisches Rezept empfabl Junc, in der Apotheke eine Stamm- 
l6sung von 1 g des sauren salzauren Chininsalzes auf 250 g 
Wasser frisch anfertigen zu lassen und z.B. auf ein 100 1 Wasser 
fassendes Aquarium diese ganze Stammldsung zu verwenden. 
Wahrend die Ichthyophthirien durch ein wochenlanges Dauer- 
bad in dieser Lésung zugrunde gingen, wiirden die im Aqua- 
rium befindlichen Wasserpflanzen nicht geschadigt. 

Wahrend manche Nachfolger mit diesem Verfahren Erfolg 
hatten, wurden andere enttauscht. Unter letzteren moégen viele 
gewesen sein, die das Rezept nicht genau befolgten, aber dass 
die Methode nicht immer zum Ziele fiihre, erfuhr ich selber auch. 
Da June keinerlei Angaben iiber die Art der Einwirkung des 
Chinins auf den Ichthyophthirius machte, wurde von mir von 1931 
ab die Wirksamkeit einer Chininum bihydrochloras-Losung 
I : 100000 nachgeprift. Das parasitierende Stadium erwies 
sich als in den weitaus meisten Fallen iiberhaupt nicht beein- 
flussbar, wohl aber gewann ich den Eindruck, dass die Encys- 
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tierung und Teilung geschadigt wiirden. Bei langerer Einwir- 
kung wurden auch Schwarmer getétet, jedoch nicht durchweg. 
Selbst die doppelte und dreifache Konzentration wirkte nicht 
immer sicher. Dasselbe oder vielleicht noch unsicherere Er- 
gebniss brachten Lésungen von neutralem Chininum hydrochlo- 
ricum (C,,H,,N,O,HCl + 2 H,O). Von einer Dauerwirkung 
konnte in vielen Fallen keine Rede sein, denn schon am Tage 
nach dem Einbringen der Lésungen in die Aquarien liess sich 
manchmal kein Chinin mehr nachweisen. Erst als ich zur An- 
sauerung des Mediums iiberging, indem ich das pH des Aquarien- 
wassers durch Hinzutropfen von HCl auf 6-6,5 herabdriickte, 
wurde die Chinineinwirkung regelmassiger. Es blieben aber Ver- 
sager bestehen, besonders bei Fischen mit sehr dicker Epidermis 
wie Tetrodon fluviatilis H.-B. und Osphromenus gorami Lac. Schliess- 
lich ergab sich eine Konzentration von 3 : 100000, auch bei An- 
wendung des neutralen Chininsalzes, als praktisch ausreichend, 
jedoch pflanzenschadigend, sodass eine Uberbringung der Fische 
in uneingerichtete Vollglasaquarien und zweiwéchige Bade- 
dauer in leicht saurem Milieu zur festen Behandlungsmethode 
wurde. 

Nach dem Mitgeteilten nimmt es nicht Wunder, dass die 
Berichte der Aquarienliebhaber iiber die Einwirkung des Chinins 
ungleich lauten. JOHANNTGEN (1934) riihmt es sehr, LoDERSTEDT 
(1934) und andere hatten mitunter Misserfolge. Diese fiihrte letz- 
terer auf starken Calciumgehalt des Wassers zuriick, wahrend 
Digsinc (1934) organische Bindungen des Chinins im Aquarien- 
wasser dafiir verantwortlich machte. Viele Berichte lassen sofort 
erkennen, dass mit ungeniigender Genauigkeit vorgegangen 
wurde. Manche ,,Erfolge’” mégen iiberhaupt nicht auf in Lésung 
gegangenes und gebliebenes Chinin zuriickzufithren sein, da ja 
keineswegs selten der Ichthyophthirius auch ohne Behandlung im 
Aquarium ausstirbt. Aber selbst dann, wenn man voraussetzt, 
dass das Chinin wohl in Lésung tibergangen und geblieben sei, 
bleibt die Frage offen, ob die Einwirkung des gelésten Chinins 
unter allen Unstanden die gleiche ist. Da Eiweisse die Reaktions- 
weise des sauren bezw. alkalischen Milieus, in dem sie sich 
befinden, anzunehmen pflegen, ware es denkbar, dass die bes- 
sere Wirkung des Chinins im sauren Wasser auf einer Ansauerung 
des Eiweisses der Ichthyophthirien beruht. 

Zusammenfassend darf man wohl sagen, dass bei Anwendung 
der schwachen Dosierungen des Chinins mit Sorgfalt und Kennt- 
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nis vorgegangen werden muss. Z.B. ist es nicht angingig bei An- 
setzen einer konzentrierten Stammldésung ausser Acht zu lassen, 
wieviel Prozent wirksames Chinin das verwendete Chininsalz 
enthalt. 

SCHAPERCLAUS (1934) stellte fest, dass bei 20° C Wasserwarme 
sich eine absolut tétliche Wirkung auf die abwandernden, also 
nicht mehr in der Haut des Fisches geschiitzten Ichthyophthirien 
erzielen liesse 


bei rt g Chininsulfat in 1 1 Wasser in 26 Minuten, 
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ay 2h 33 39 bb) 50 2) bP 9 200 9) 
RAE, 39 2? 39 100 2) 3? 29 420 9 


Leider macht ScHApERCLAus keine naheren Angaben iiber 
die Einwirkung der konzentrierten Chininlésungen auf einzelne 
Fischarten und deren Jugendstadien, sondern teilt nur mit, dass 
,ftr gewohnlich eine Lésung von 1 g Chininsalz in 10 1 Wasser” 
verwendet werde, eine Konzentration, die m.E. fiir kleine Aqua- 
rienfissche aber viel zu stark zu sein pflegt und fiir diese durch 
Lésungen von 1-3 g: 100 | zu ersetzen ist. 

Die Anwendung des Chinins in starken Lésungen nach ScHA- 
PERCLAUs kann dort zu empfehlen sein, wo die obengenannten 
biologischen Bekampfungsmethoden aus irgend einem Grunde 
nicht anwendbar sind. Gegeniiber dem Juncschen Verfahren 
hat es den Nachteil, dass es ein Baden der Fische in besonderen 
Becken notwendig macht, ein Nachteil freilich, dem eine gréssere 
Sicherheit des Erfolges gegeniibersteht. Dort, wo es durchaus 
unerwiunscht ist, die Behausung der inficierten Fische zu wech- 
seln, kann man aber wohl immer auch mit schwachen Lésungen 
zu einem guten Ergebnis kommen, wenn man mit den Bindungs- 
méglichkeiten des Chinins geniigend rechnet. Man wird zu 
diesem Zweck die schwachen Bader nach der urspriinglichen 
Juneschen Vorschrift oder etwas konzentrierter dfters in Ab- 
standen von etwa 4 bis 1 Woche wiederholen oder aber noch 
einige Wasserwechsel einschalten, um das medizinelle mit dem 
biologischen Verfahren zu vereinigen. Wenn man man sich gut 
Rechenschaft von dem Zeugungskreis des Ichthyophthirius gibt, 
wird man wohl in den meisten Fallen auf die eine oder andere 
Weise zum Ziele kommen. 

Kurz vor Abschluss dieser Arbeit wurde mir ein nenes Prae- 
parat unter dem Namen ,,Ichto-Chinin-Weil” zur Prifung zu- 
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gestellt. Es handelt sich hierbei um zu 0,75 g dosierte Pulver 
mit Chininphenylcinchonat, die nach Vorschrift der Fabrik in 
25 1 Wasser derart aufzulésen sind, dass eine solche Dosis erst 
,mit etwas warmen Wasser angeriihrt und unter leichtem 
Umrithren dem Aquarienwasser (etwa 25 1) zugesetzt’’ wird. Das 
Praeparat ist jedoch wesentlich schlechter léslich als die oben- 
genannten sauren Chininsalze, wenigstens in alkalisch und neu- 
tral reagierendem Wasser. Die Wirkung des Bades auf das 
parasitierende Ichthyophthirius-Stadium erwies sich in 1-48 
Stunden als negativ, auf das abgewanderte Stadium binnen 4 
Stunden gleichfalls als negativ, die Encystierung nicht absolut 
verhindernd, wahrend das Schwarmerstadium in ahnlicher Weise 
aber sicherer angetastet zu werden scheint wie es von den sauren 
Chininsalzen oben dargelegt wurde. Bei doppelter Dosierung 
to6tete ,,Chinin WEIL” stets alle Schwarmer ab. Die Versuche 
werden fortgesetzt. 

Zum Schlusse sei noch einer chemischen Bekampfungsmethode 
gedacht, die zeit Jahrzehnten von der fischereibiologischen Ver- 
suchsstation zu Miinchen angewendet wird. Sie besteht darin, 
dass man in einem Behalter durch Einbringen von erheblichen 
Kochsalzmengen eine Bodenschicht von hoher Konzentration 
herstellt. Diese Schicht wird durch Drahtgaze abgedeckt, sodass 
sie nicht von den zu behandelnden Fischen aufgewirbelt werden 
kann. Die den Fisch verlassenden Parasiten geraten in die 
Gefahr beim Niederlassen zur Encystierung in der starken 
Salzlésung umzukommen. 

In diesem Verfahren hat man also eine Verbindung der bio- 
logischen mit der chemischen Bekampfungsweise. Auch diese 
Kombination beruht auf der Erkenntnis, dass es noch nicht 
gelungen ist ein Mittel zu finden mit dem man dem parasi- 
tierenden Stadium des Ichthyophthirius beikommen kann, ohne 
den Fisch zu schadigen. 

Der allerwichtigste Gesichtspunkt ist und bleibt zur Zeit noch, 
dass die Bekampfung auf Verhinderung der Vermehrung des 
Ichthyophthirius durch Neuinfektion von Fischen eingestellt sein 
muss. Andererseits kann man aber u. U. die schadliche Ein- 
wirkung der Parasiten auf dem Fisch dadurch abkiirzen, dass 
man ihre Entwickelung und Abwanderungsreife durch Warme 
beschleunigt. 

Wahrend der Drucklegung der vorliegenden Arbeit erschien 
ein Bericht von ScHAPERCLAUs (1936) iiber die Anwendbarkeit 
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von Chinin — und anderen Badern zur Bekampfung einzelliger 
Hautparasiten bei Fischen mit einigen fiir die Behandlung von 
Ichthyophthiriasen wichtigen Ergebnissen, worauf anhangs- 
weise hier eingegangen sei. 

ScHAPERCLAUS wendet sich dagegen, dass man der verschie- 
denen Léslichkeit der Chininsalze eine unterschiedliche Wirkung 
zuschreibe, weil bei den vorgeschriebenen schwachen Bade- 
konzentrationen auch die am schlechtesten lésliche Verbindung 
noch vollstandig in Lésung iibergehen miisse. Unerwahnt lasst 
er jedoch die Méglichkeit, dass schlechte Léslichkeit zu Fehlern 
in einer u.U. mit destilliertem Wasser angesetzten Stammlésung 
ftthren kann. Mir sind Falle bekannt, wo Aquarienliebhaber, die 
ohne Recept in Apotheken Stammlésungen mit 1 g Chinin ver- 
langten, unvollstandige Losungen erhielten, die der von Jung 
gegebenen Vorschrift also nicht entsprachen. Die Folge war, 
dass die endgiiltige, im Aquarium verwendete Lésung nicht dem 
Verhaltnis 1 : 100000 oder mehr entsprach. 

ScHAPERCLAUs bekennt sich auch in dieser neuen Arbeit als 
Gegner des Systems, das Medicament direkt in den Wohn- 
behalter der Fische zu tun, sondern empfiehlt besondere Bader. 
Damit verliert aber die Chininbehandlung an Reiz fiir Zier- 
fischhalter, besonders wenn Ichthyophthirius multiiliis in sogen. 
Gesellschaftsaquarien auftritt, die man sehr ungern stort. 

Die Konzentration und die Temperatur des Heilbades emp- 
fiehlt ScHAPERCLAUs so hoch wie méglich zu wahlen, damit man 
auf schnellste Weise eine Wirkung des Medicamentes auf még- 
lichst viele vom Wirt abgewanderte Ichthyopthirien und deren 
noch nicht auf den Wirtsfischen angesiedelte Nachkommen er- 
zielt. In der Praxis des Ziichters grésserer Fischarten kann der 
Forderung nach hoher Konzentration Rechnung getragen wer- 
den, weil man dort mit Lésungen von 1 Chininsalz, seien es 
Chininhydrochlorid oder Chininsulfat oder die entsprechenden 
sauren Verbindungen, auf 10 | Wasser arbeiten darf, ohne dass 
die Fische leiden. Es fragt sich nur, ob der Ziichter nicht etwa aus 
Sparsamkeitsriicksichten eine medizinlose Kur bevorzugt. Der 
Salmonidenziichter ist tiberdies im Nachteil, weil er keine erheb- 
liche Temperaturerhéhung anwenden darf, also die Parasiten 
nicht zu beschleunigter Reifeabwanderung bringen kann. 

Zierfischziichter und Aquarienliebhaber stehen vor der Frage, 
bei welcher Konzentration und Wassertemperatur auf beste 
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Einwirkung des Chinins zu rechnen ist, ohne dass die Fische 
unter der Giftwirkung des Chinins zu leiden haben. 

ScHAPERCLAUs kommt zu dem Schluss, dass iiber 1 g eines der 
genannten Chininsalze nicht hinausgegangen werden sollte, 
wahrend ich (s.S. 217, Mitte) 1 - 3 g : 100 1 Wasser empfahl. 

Nach der alteren Angabe von SCHAPERCLAUs (s. S. 217, oben) 
ist die Konzentration von 1 g eines Chininsalzes auf 50 1 Wasser 
in 200 Minuten wirksam auf die abwandernden, nicht mehr 
durch die Haut der Fische geschiitzten Ichthyophthirien. Vor- 
aussetzung ist aber natiirlich, dass die Lésung 1 : 50000 wirksam 
wird und nicht etwa ein Teil des Chinins durch Eingehen von 
Verbindungen, wie sie in volleingerichteten Aquarien vorkom- 
men kénnen (s. oben), ausgeschaltet wird. 

Nach den neuesten Ergebnissen von SCHAPERCLAUS ist es prak- 
tisch gleichgiiltig fiir die von ihm vorgeschriebenen Bader in 
besonderen Becken (nicht eingerichteten Aquarien), welcher der 
gen. Chininsalze man sich bedient. Eine Sonderstellung nimmt 
nur das ,,[chtho-Chinin-Weil” ein insofern, als der Chinin- 
Anteil bei diesem Praeparat niedriger ist. Ausserdem soll aber 
,die Phenylcinchoninsaure, die den einen Teil des Praeparats 
bildet, ebenfalls baktericide, also vielleicht auch Urtiere abté- 
tende Wirkung besitzen.”” Nach Vorschrift der Fabrik sind auf 
25 1 Wasser 1-2 Pulver (zu 0,75 g) zu geben. Wie schon bemerkt, 
lieferte die Anwendung von 2 Pulvern, also 1,5 g:251 = 6 g: 
100 | Wasser die besten Erfolge. Dies lasst sich mit einer Wahr- 
nehmung von SCHAPERCLAUS vereinigen, wonach ,,3 g¢ Pulver 
in 50 |” nach 18 Stunden eine griindliche abtétende Wirkung 
auf freie, nicht unter der Fischhaut geschiitzt liegende Infusorien 
hatte. 

In 100 Teilen ,,Ichtho-Chinin-Weil” sind nach Schaperclaus 
19 Teile Chinin enthalten gegeniiber 82 Teilen Chinin in 100 
Teilen neutralem, 75 im sauren Chininhydrochlorid, 73, im 
neutralen und 59 im sauren Chininsulfat. Nach obigem sind 
6X 0,19 = 1,14 g Chinin auf 1001 Wasser gut wirksam (auch 
im besetzten und bepflanzten Aquarium) bei Anwendung von 
»Ichtho-Chinin-Weil”. 20,82 = 1,64 g Chinin sind in der han- 
delstiblichen neutralen salzsauren und 2X 0,73 = 1,46 g in der 
ebenso handelsiiblichen neutralen schwefelsauren Verbindung 
je 100 1 Lésung wirksam, wahrend bei den von Jung besonders 
empfohlenen entsprechenden sauren Salzen 2X 0,75 =1,50¢ bezw. 
2X 0,59 = 1,18 g wirken (immer nicht die von Jung, sondern die 
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von Schaperclaus und von mir angeratene starkere Konzentra- 
tion vorausgesetzt). 

Es ergibt sich also, dass immer mehr als 1 g wirksames Chinin 
zur Anwendung kommt, wenn man sich an die von Schaper- 
claus und von mir gegebenen Vorschriften halt, und dass die 
Chinin-Auswirkung, ganz gleichen Effekt vorausgesetzt, dann 
bei ,,[chtho-Chinin- Weil” (1,14 g) am starksten, beim neutralen 
Chinin-hydrochlorid (1,64 g¢) am schwachsten sein miisste. Aber 
da es sich um keinen exakten Nachweis gleichen Effektes handelt, 
darf man wohl nur sagen, dass die Chinin-Wirkung in den Prae- 
paraten praktisch einigermassen gleichbleibend ist, ,,Ichtho- 
Chinin-Weil” aber abweicht, weil zu guter Chininwirkung noch 
die der Phenylcinchoninsaure hinzutritt. 

Die schon erwahnte schlechte Lésbarkeit von ,,Ichto-Chinin- 
Weil” erschien mir anfanglich als Nachteil. Es hat sich aber im 
Lauf weiterer Versuche herausgestellt, dass die milchige Trii- 
bung des Aquariumwassers und die Anwesenheit ausgefallter 
oder nicht in Lésung iibergegangener Kristalle angenehm ist, 
weil sie. anzeigen, dass eine tibersattigte Lésung besteht, die 
wirksam sein muss. Es findet schliesslich eine Klarung statt, aber 
man kann diese auch durch Wasserwechsel beschleunigen. 

Damit ist ,,[chtho-Chinin-Weil’’ ebenso wie durch die feste 
Dosierung fiir Zierfisch-Ziichter, -Handler und -Liebhaber zu 
einem bequemen Mittel zur Bekampfung ausgebrochener Ich- 
thyophthiriasen wie zur Prophylaxe gestempelt. Es erméglicht 
Fischverkaufern Gewahr fiir Nichtvorhandensein auch latenter 
Ichthyophthiriusinfektionen zu iibernehmen, eine Tatsache, die 
im Fischhandel, auch im internationalen, von Bedeutung werden 
kann. 

Kaufer hatten demgemass zu verlangen, dass die bestellten 
Fische zeitig genug vor der Versendung einer Kur mit Chinin 
zu unterwerfen sind, wenn sie es nicht etwa vorziehen, neuer- 
worbene Fische selbst regelmassig einer Kur zu unterwerfen. 

Der jetzt noch im Gange befindlichen Zunahme des Ichthyoph- 
thirius multifiliis kénnte auf diese Weise wirkungsvoll entgegen- 
gearbeitet werden und damit auch der nicht ganz von der Hand 
zu weisenden Méglichkeit, dass von Aquarian, Haltern von 
Handlern und Fischzuchtanstalten.aus Fischseuchen von wirt- 
schaftlicher Bedeuting ihren Weg nehmen. 
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SCHLUSSFOLGERUNGEN. 


1. Ichthyophthirius multifiliis ist als kosmopolitischer Fisch- 
parasit anzusehen, der aber nur dort ernste pathologische 
Erscheinungen hervorruft, wo Fische nicht unter optimalen 
Umstanden leben. 


2. Latentes Vorkommen von Ichthyophthirius multifilius notigt 
den Fischziichter zu einer Haltung seiner Fische, die eine Mas- 
seninfektion nicht begiinstigt. 


3. Durch kurzfristige Absonderung und Beobachtung neu 
angeschafften Fischmaterials kann man die Einschleppung von 
Ichthyophthirius in praktisch parasitenfreie Bestande nicht mit 
Sicherheit verhiiten. Schutzquarantaénen miissen mindestens 4 bis 
8 Wochen dauern. 


4. Auch durch Wasserpflanzen und Fischereigerate kann 
Ichthyophthirius verschleppt werden und zwar besonders leicht das 
Cystenstadium. 


5. Die Bekampfung von Ichthyophthiriasen ist bei recht- 
zeitigem Eingreifen nicht schwierig und kann auf biologischen 
und medicinellen Wege erfolgen. 


6. Der Verbreitung von Ichthyophthiriusseuchen kann und 
sollte vorgebeugt werden. 


7. Es ist bisher nur eine Art der Gattung Ichthyophthirius fest- 
gestellt worden. Die Aufstellung mehrerer Arten beruhte auf 
Ungenauigkeiten in der Beobachtung. 


8. Die normale Lage des Mundes ist bei Ichthyophthirius 
subterminal. 


g. Das Mundinnere ist deutlich behaart, die Einordnung des 
Ichthyophthirius bei den gymnostomen holotrichen Infusorien 
daher nicht unbedenklich. 
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Fig. 1-2. Hypolagus brachygnathus Kormos, 'Tegelen Clay. 

Fig. 1. Left mandibular ramus with ps—mg, outer side. x 1/,. Coll. Zool. Museum, 
Amsterdam. 

Fig. 2. Right tibia; a. inner side of proximal end, }. from above; c. anterior side of 
distal end, d. from below. x 4/,. Coll. Nat. History Museum, Maastricht. 

Fig. 3. Skulls of Nesolagus netscheri Schleg. and Jent., Sumatra; coll. Nat. History Museum, 
Leiden. a. subadult (no. 5522), 6. adult (no. 191), c. young adult (no. 5512). X 4/4. 
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HYPOLAGUS FROM THE TEGELEN CLAY; WITH 
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BY. 


A. SCHREUDER. 


ZOOLOGICAL MUSEUM, AMSTERDAM, 


Only two remains of a Hare have been gathered, a few years 
ago, in the Tegelen Clay, viz. a left mandibular ramus with the 
incisor and four cheek-teeth (p;—m,) in situ (coll. Zool. Mus. 
Amsterdam), and a right tibia the middle portion of which has 
been lost (coll. Nat. Hist. Mus. Maastricht). I am very indebted 
to the Directors of the Musea in question for entrusting the 
specimens to me, without restriction of time. 

The jaw has been broken off anteriorly half a centimeter 
before the foramen mentale, and posteriorly behind the alveole 
of mg (Pl. II, fig. 1). 

So far as can be judged from the fragment, the jaw resembles 
that of L. tzmidus more than that of L. europaeus, the latter being 
more elongated (e.g. long diastema), and the axis of ps making 


@ anda «0 a): 


; Fig. 2. Left ps. x 3. 
Fig. 1. Hypolagus brachygnathus. a. Hyp. brach., Tegelen; 
Left pg—my. x 3. Tegelen. b. Lepus valdarn., ‘Tasso. 


an oblique angle with the straight lower boundary of the ramus. 
In the fossil jaw and in L. timidus this angle is a right angle, and 
the base of the root of m; forms a protuberance just within the 
sharply defined anterior margin of the masseterical impression at 
the outer side of the jaw (see figure). The fossil jaw is rather short 
in proportion to its height and thickness, and strength of the teeth. 
The incisor is notably broad and not noticeably more curved 
than in L. timidus. The radius of the curve is 18 mm. 

The first glance at the enamel pattern (figs. 1 and 2a) of the 
anterior premolar (p;) reveals that we have not to do here with 
the genus Lepus, because the main outer infold does no extend 
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completely across the tooth, but ends about half-way. Moreover, 
the walls of the fold are straight, and there is no trace of an 
enamel infold in the front side of the tooth. The molariform 
teeth lack in their anterior side the broad shallow concavity 
limited by two ribs which occurs in Lepus as well as in Oryctolagus. 

It is clearly to be seen at the inner side of isolated molariforms 
that the blue enamel layer is absent from two strips all along the 
height of the tooth, viz., along the anterior inner rib, and between 
the end of the main infold and the posterior rib. The quantity of 
cement at the outer side of ps; is considerable. 


TABLE I. 
Hypolagus brachygnathus. Lepus 
. a 
Mandibular ramus. z Hungary = 5 
o, Se 
® = S 
i Ge es See | 5 
Distance for. mentale . 
to masset.impression | 21.0| - | 19.2 |) — = 24.0 | 24.5 
Length ofdiastema.. | — | - | -—- | = 19.3*| 19.6 | 23.5 
Height (int.) of ramus | | 
between py and m, Pts. | 95.9" | seg) 15.4 | 15.9 
Thickness of ramus there 5-9 | 6.3 6.3 5-7 5-7 6.0 
Length p,;—m, (crown- 
surface) i aed eee 14.0 | 13.8 | 19.4 | 14.3 15.0 | 14.4 
ag WIGt A hs aldew rake Toa oy ae alo =) ga") a6 )) Se 
Ps length Ea aR | 3&7 | 36 ) “ge 49.6" 4.0 | 3.6 
WIC ce ta eens CS, 3.2 Sar 3.2 3:3 3.6 
Pa length ee okt 3.2 3.0 3.0 2.9 $8 3.1 
width ant. seth. 4xOir | AGU OesT ace Caan ase 3.9 3.9 
Width post..s 4. 5 fh gal 5:2 3.2 3.5 32 | 3.2 
m,length ...... | 32 | §.2.| gt |) Be | 3-5 | 3-3 
width amt. cates | gO laggy 3.8 3.9 3.8 3.9 
width post. . 30] aco 2.7 2.7 CE: . 3.2 
My length Sei ec oe 3-2 | 3.3 3.1 3.5 | | 3.5 3.4 
width ant. SOh” SF essG7 fe og | Ser ae 
width post. . . | get 3.1 2.6 | 29 | 2.9) 5/.— oS 


*) According to Dr. Kormos (in litt.) the length of the diastema varies 
between. 16.5 and 21 mm; the width of i between 3.2 and 4.0 mm. Length and 
width of ps are very variable, e.g. 3.1 X 3.9} 3.2 X 3.23 3.8 x 9.0. etc. 


No satisfactory classification of the Leporidae existed when 
the latest edition (1928) of Max Wesgr’s ,,Die Saugetiere” 
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appeared. Therefore ForsytH Mayjor’s division into a Caprolagus 
and a Lepus group was followed, although WEBER terms this 
grouping ,,allerdings einigermassen kiinstlich.” Dice (1929) 
made a classification of the family based on the pattern of p, 
only. The advantage of this method is that nearly all fossil forms 
can be taken into consideration, the lower jaw being best re- 
presented among the remains of land mammals. We cannot yet 
judge whether this character alone is sufficient to warrant a real 
natural grouping. 

Dice divides the Leporidae into three sub-families: 

1. Palaeolaginae, the main outer infold nearly meets 
a strong inner infold in the middle of the tooth; Oligocene— 
Recent. 

2. Archaeolaginae, the main outer infold extends about 
half-way across the tooth; inner infold absent; Oligocene— 
Pleistocene. 

3. Leporinae, the main outer infold crosses the tooth 
completely; inner infold absent; Pliocene—Recent. 

Later Dick (1932) described and figured a lower tooth-row 
of an Archaeolagine form, on the p; of which an enamel islet at 
the inner side clearly shows that the inner infold had existed 
in a younger stage, but had been reduced by insulation of its 
inner portion. On the contrary, in old specimens of Palaeolagus 
he saw the pattern of Archaeolagus appearing on the wearing 
surface, the inner infold having been worn off. Quite the same 
process was observed by Kormos on a p, of his Pliolagus bere- 
mendensis from Villany where at the wearing surface, the pattern 
of the Palaeolaginae could be observed, and at the base of the 
same tooth that of the Archaeolaginae (Kormos, 1934, fig. 1 
s & t). By reason of this smooth passage in the evolution from 
brachydonty to hypsodonty, Kormos considers the existence of 
Dice’s sub-family of Archaeolaginae to be superfluous, and 
rightly recognizes only two sub-families of Leporidae, viz., 
Palaeolaginae and Leporinae. 

Undoubtedly the Tegelen Hare belongs to the first-named 
group. However, the total absence of roots and of any islet or 
fold at the inner side of the tooth reveals that the primitive 
Palaeolagus cannot come into consideration here. We have to do 
with a modernized form of the group, namely, with the genus 
Hypolagus of which Dice (1917) gave the following definition 
respecting p,: two exterior re-entrant folds neither of which 
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extends more than half-way across the tooth. Posterior fold 
much deeper than the anterior; no grooves on the inner surface 
of the tooth; cement well developed. 

Besides from the Miocene and Pliocene of America, Hypolagus 
has been recorded from Europe. Kormos (1934) makes mention 
of a wealth of remains gathered in the Villafranchian and 
St. Prestian faunas of Southern Hungary and Rumania. I am 
greatly indebted to this investigator for generously presenting 
me with several remains of lower jaw and tibia, so that I was 
able to take the measurements occurring in the Tables and to 
convince myself by autopsy of the complete similarity between 
Hypolagus brachygnathus and the Tegelen specimens. Also in the 
Forest Bed fauna of Sackdilling (Oberpfalz) a large quantity 
of remains of this species have been recognized (BRUNNER, 
1933; Kormos, 1934). HELLER (1936) recorded numerous 
remains of the species in a Lower Cromerian (Villafranchian) 
fauna of Gundersheim (Rheinhessen). 

The germ of ps exhibits at the unworn top a distinct though 
shallow incurve at the inner, as well as at the outer side, and 
thus ephemerally recalls the Palaeolagus pattern. 


The tibia, (Pl. II, fig. 2) as far as preserved, much resembles 
that of L. europaeus. The proximal end is undamaged. The outer 
condylus has a greater relative extent than in the European 
hares, where both condyles have almost the same width. Of the 
distal extremity the malleolus lateralis has been broken off. 
Whether the somewhat different proportions of the ant. post. 
diameter and the width at the distal epiphyse of the tibia from 
Villany (Table II, 5) may be due to individual variation, can 
not be made out until the rich Hungarian material has been 
described. 


TABLE II. 


| Hypolagus brachygnathus Lepus 


Tibia dextra. hte 
Tegelen Villany | recent 
a ee RR eee 
1. Prox. epiphyse, length . . . | 19.0 20.4 22.0 
2. ss - S AWIChtEL sa, 18.2 19.1 . 19.6 
3. Distal epiphyse, length. . . 8.8 8.3 10.2 
4. Max. width artic. surfaces . 12.2 12.6 13.5 
Lay eet 1.38 1.51 1.32 
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In the Lower Cromerian fauna of Hungary Hypolagus is the 
common hare, but in Piispokfiirdé a few specimens of true Lepus 
were also collected. Most probably the latter has dissipated the 
former, for in the somewhat younger fauna of Nagyharsanyberg, 
the tables are turned and Hypolagus has become extremely rare. 

The Val d’Arno hare is a Lepus, and likewise that from Perrier 
(see p. 236). Thus it is apparent that, as far as we know, Hypolagus 
and Lepus made their appearance simultaneously in the Upper 
Pliocene (Villafranchian, Lower Cromerian) of Europe. Hypo- 
lagus became extinct at the end of the Lower-Praerissian 
(SCHREUDER, 1936), and thus its range in Europe coincided 
with that of the rooted vole Mimomys. 


NOTE ON NESOLAGUS NETSCHERI SCHLEGEL AND JENTINK. 


In studying the literature on the Lagomorpha it struck me 
that the dentition of Nesolagus, the extremely rare Sumatra 
rabbit, is not sufficiently well known as yet. In the description 
of the type (1880), the only remark made respecting the denti- 
tion of Lepus netscheri is, that the incisors are very strong and 
broad. Later (1887) three aspects of the skull, but without further 
description, were published by JENTINK. 

ForsytH Major (1899) included Nesolagus nom. nov. in his 
valuable study on fossil and recent Lagomorphs, a complete 
skeleton being present in the collections of the British Museum. 
His conclusion, based on the structure of the limb-bones, to the 
effect that this hare is ,,a bad runner and an occasional burrower, 
much less fossorial than Caprolagus hispidus’?, was confirmed later 
by the biological data published by Jacosson (1919), who 
succeeded in obtaining seven specimens. They were all caught 
by night, at a height of 600 — 1400 m, in the forests surrounding 
the coffee-estates on the mountain slopes in the Padang High- 
lands, in Korintji and in Benkoelen in Sumatra. ForsytH Major 
wrote nothing about the dentition, but merely gave a figure 
of p, (Pl. 37, fig. 17). 

Owing to the lack of any description of the teeth Lyon (1903) 
could not in every respect include Wesolagus in his exhaustive 
research on the Classification of the Hares and their Allies, no 
material of the species being present in the American Museums. 
Moreover, he was not acquainted with the figures given by 
Jentink, and thus his knowledge of the skull was based upon 
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the description of the type, and the figure of the palatal view 
(anterior portion) as given by ForsyTH Major. 

Van BEMMELEN (1909) made many drawings of skulls in his 
comparison of Nesolagus with the Hare and the Rabbit, and other 
Lagomorpha preserved in the Leiden and London Museums. 
He also left the dentition out of consideration. 

And so did Bopen Koss (1919) who published the measure- 
ments of four of the skulls gathered by JAcosson, three of which 
now preserved in the Leiden Museum, and one (no. 211) in the 
British Museum. 

Even some years past Dice (1929), could not give a place to 
the Sumatra Rabbit in his Table of the Lagomorphs, which has 
been mentioned above (p. 227). 

So a description and some figures of the incisors and cheek- 
teeth may supply a long-felt want. Some additional notes will 
be added respecting the skull, a series of 6 specimens of which 
the present writer had at her disposal, all of the collection 
JACOBSON in the Leiden Museum. Thanks are due to the Keeper 
of the collection for the loan of this valuable material. 


DENTITION. 


The dentition is relatively strong, especially the incisors. The 
length of the upper teeth-row (alveolar) varies between 13 and 
16mm, that ofthe lower between 14and 17 mm; 
these measurements are but slightly larger than 
in the European rabbit. The width of the first 
upper incisor is 3 mm in the adult skulls, that 
of the second incisor 1 mm. The groove on the 
Fig. 3. Nesolagus anterior surface of the first incisor, which runs 
ronan 5 i nearly in the middle (fig. 3), is as little deep as 

‘ ( it is in the rabbit, and is not filled with cement. 
Only in the oldest skull of the series can a trace of cement be 
observed in the groove. The second incisors stand rather far 
from each other; they are remarkably long 
and thin as compared with the first and are 


curved outward. 
The upper molariforms (fig. 4) are charac- 
terized by a very short infold, reaching about GAN 0 


a fourth part across the tooth in young teeth, Fi Nesol 
and slightly more (about two-sevenths) in the ney Pp ante: 
older ones; and by the absence of any crenu- m§ sin. X 3. 


F 
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lation of its walls. The latter feature Nesolagus shares with the 
American Brachylagus only, in which the fold extends, however, 
as far as the middle of the tooth. 

The first upper tooth (p?) shows on the anterior face a main 
infold in the middle and a shallow one at the outer side of this. 
In Brachylagus only the main fold is to be seen, but in all other 
living Leporidae two shallow folds occur, one on each side of the 
main one. The outgrowth of the inner of these three folds, as far 
as to cross the tooth transversely for a greater or lesser portion 
effects the molarisation of the premolar. 

This process in different species of extinct Lagomorpha has 
been beautifully demonstrated by ForsyrH Major (1899). The 
total lack of the inner fold in p? of Nesolagus and Brachylagus, and 
its shortness and straight walls in the molariforms, are primitive 
characters and recall Prolagus oeningensis and Palaeolagus (FoRsYTH 
Major, Pl. 36, figs. 21 and 36), ,,certainly the forerunner of 
Lepus.” In Lepus nigricollis Cuv., on the other hand, moderni- 
sation of the anterior premolar has made the greatest progress for 
it shows occasionally (ForsyTH Major p. 464) a lengthened, cre- 
nulated inner fold. Another proof of the high degree of evolution 
attained by the dentition of this species may be seen in the fact 
that an adult skull belonging to a skeleton from Java, in the 
Zoological Museum at Amsterdam, lacks the posterior molar on 
both sides. In Nesolagus this tooth is a slightly compressed cyl- 
inder; in a younger stage the inner half of the posterior face is 
somewhat concave (fig. 4). 

In the lower molariforms (fig. 5) the posterior portion has a 
side-to-side diameter about 
two-thirds of that of the an- 

wD ees: terior portion. In this respect 
Nesolagus stands between 
Brachylagus where this ratio is 


Fig. 5. Nesolagus netscheri. a. pz dext., not quite one-half (MILrER, 


aged (no. 218); 5. ps and m,—m, dext., 1900), and the other Le- 
young adult (no. 5512). X 3. poridae, where it is about 
four-fifths. 


The first lower tooth (ps) is divided by the long external infold 
into a simply-shaped anterior portion and a posterior one which, 
by a well-marked posterior inner corner, looks more molariform 
than it does in Lepus, Oryctolagus, Hypolagus (fig. 2), etc., where 
this corner is distinctly rounded off. In the oldest skulls (fig. 5a) 
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a wide infold occurs only on the outer surface of the anterior 
portion, just as in Brachylagus. In young teeth (fig. 50), such a 
concave curve is present also on the inner surface. There is no 
trace of an infold on the front side of the tooth. A similar undi- 
vided anterior column of p,; has not been found in any other 
living Leporid, Brachylagus excepted; it is characteristic of the 
extinct genera Palaeolagus and Hypolagus. 

The posterior lower molar has the common form of a double 
cylinder; it is rather strong as compared with the adjacent molar. 

In the simplicity of the dentition Nesolagus is surpassed only 
by the much smaller genus Brachylagus which is restricted to 
the Great Basin region of western North America. Aside from this 
the two genera have little in common (Lyon, 1904). On the 
other hand Nesolagus bears much resemblance to Caprolagus of the 
foot-hills of the Himalayas in outer appearance, general structure 
of the skull and the fore-leg, but the dentition of the latter is very 
different, having the greatest agreement with Lepus. 


SKULL. 


The interparietal bone (fig. 6) is perfectly distinct in the 
tour younger skulls of the series; in both the older (nos. 403 and 
218) the inferior suture is obliterated and the bone is completely 
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Fig. 6. Nesolagus netscheri. Fusion of interparietal with 
occipital bone. a. subadult (no. 5522), 5. adult (no. 191), 
c. aged (no. 403). X 3/5. 


fused with the median platform of the occiput, which is not 
sharply defined laterally, as is the case in Lepus. 

In the youngest skull of Nesolagus (no. 5522) the form of 
the interparictal is elongated triangular. In a later stage the 
occipital seems to have grown forwards (in no. 191 beginning at 
the sides), and thus the interparieto-occipital suture moves in that 
direction. The downward trend of the sagittal suture makes the 
bone shorter and its upper angle more and more blunt (no. 403). 

The pair of interparietal bones which VAN BEMMELEN (p. 230) 
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saw in the skull of Nesolagus in the British Museum (no. 92.5, 24.1) 
may be an abnormality. 

The process of fusion of the interparietal is 
highly variable (KRausE, p. 12; Lyon, p. 341; 
VAN BEMMELEN, p. 230; etc.) in the different 
genera and species of Leporidae, as well as be- 
tween the individuals of one and the same 
species. 

In Lepus nigricollis it seems as if the top of the 

Si occipital platform is formed by a pair of small 

Platform of oc- imterparietal bones, which are perfectly fused 

ciput. x 1)/j. with the occipital, but partially divided from 
each other by a shallow groove (fig. 7). 


Fig. 7. Lepus ni- 


The extraordinarily large foramina incisiva of the 
Lagomorpha have for long excited the interest of zoologists. 

Among Lagomyidae three forms of these foramina can be 
observed. In Conothoa the foramina do not differ materially from 
those in Leporidae, but in Ochotona the premaxillae approach 
each other in the median line, so that a narrow fissure connects 
the small anterior portion of the foramina with the much larger 
posterior. In Pica (Ochotona) alpina the premaxillae of both sides 
completely unite, thus separating a very small anterior opening 
from a large posterior one. 

WincE (1888, 1924, p. 13) was of opinion that of these three 
forms the first-mentioned is the most primitive, and that in the 
others a secundary bone-bridge is formed by the premaxillae. 

ForsytH Major contests this assumption, writing (p. 487): 
,,On closer examination it becomes evident that in reality we 
have to do in Lagomyidae with a fusion of two originally sepa- 
rated vacuities, viz. the true for. incisiva, and a sort of palatal 
fontanelle behind them.” 

Van BEMMELEN (1910) shared WINGE’s opinion, and termed 
the fontanelle hypothetical and improbable (p. 173). Both these 
authors deem the long foramina of the Leporidae to be a feature 
the more to demonstrate their view, contrary to that of ForsyTH 
Mayor, that the Lagomyidae are more evoluated than the 
Leporidae. Fossil forms to settle the question have not been 
found as yet. 

The series of skulls of Nesolagus may throw some light here, 
because it demonstrates the succession of the three forms of the 
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foramina incisiva described above, during the life of the animal. 

Skulls of subadult animals show two small foramina incisiva 
in the premaxillae and two sharply defined oval ,,fontanelles” 
in the anterior end of the maxillary bones one at each side of 
the median line. This is the case in the youngest subadult skull 
(no. 5522) of the series, which has a maximum length and width 
of 68 and 34.5 mm (PI. II, fig. 3a). In the slightly older subadult 
skull (no. 2310), where these measurements are 70.7 and 36.7 mm 
the scaly bone structure and a long crack between the ante- 
rior and posterior openings distinctly reveals that a process 
of absorption of the bone bridge is in full swing. In another 
(young adult) skull (no. 5512) of the same size the confluence of 
the foramina has become complete by a narrow longitudinal 
fissure. In older skulls the fissure becomes wider, and the place of 
the former bony bridge is only perceptible in a very slight con- 
striction of the long foramina at the maxillo-premaxillary suture 
(Pl. II, fig. 3). 

As distinct from other Lagomorpha, the foramina incisiva 
of both sides are, during life, completely separated from each 
other along the whole length. The median part of the premaxil- 
laries fits in between the bifurcated anterior end of an extremely 
long spine of the bony palate. This junction is part of the 
premaxillo-maxillary suture which becomes interrupted by the 
fusion of the anterior and the posterior openings. 

The ontogenetic development of the incisive foramina in 
Wesolagus is a strong argument in support of Forsyra Major’s 
view, and adds another primitive feature to Nesolagus. In other 
Leporidae the bony bridge has not yet been observed. It is not 
precluded that in very young skulls of other genera it may exist 
at some time. In new-born European hares a large hinder por- 
tion of the incisive foramina is shut off by a thick membrane; the 
small, anterior, real foramina incisiva are open then. 

It is remarkable that in the skulls of the Oligocene Palacolagus 
the form of the foramina incisiva does not differ from that in 
Lepus; they are ,,very large, enter the maxillary bones deeply, 
and are confluent posteriorly.” (Corr, 1884, p. 871.) 


REMARKS. 


Dicr (1929) composed a ,,Table of the Occurrence of fossil 
and recent Rabbits and Hares’’, which, after the investigations 
of Kormos, Burke, and others, may now be amplified as follows: 
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TABLE III. 
Old World New World 
LEPORIDAE |—— 
Palaeolaginae| Leporinae | Palaeolaginae| Leporinae 
Penialagus Nesolagus Romerolagus Brachylagus 
Holocene Pronolagus Oryctolagus Sylvilagus 
Lepus Lepus 
Caprolagus 
| Oryctolagus Sylvilagus 
Pleistocene | Lepus Hypolagus Lepus 
| Hypolagus Caprolagus 
Hypolagus Lepus 
Pliocene Pliolagus Caprolagus Hypolagus 
Alilepus 
Miocene : | Hypolagus 
: Archaeolagus 
mn enerne Palaeolagus 
Eocene Mytonolagus 


The discovery of Mytonolagus petersont BURKE (1934) in the top 
Jayers of the Uinta Eocene, Utah, is of the greatest interest. 
This earliest Leporid is known from upper and lower jaws, and 
some limb-bones, of all of which the author gives a detailed 
description. Mytonolagus is slightly more primitive than Palaeo- 
lagus, and largely resembles Desmatolagus from the Oligocene of 
Mongolia. However, the former certainly belongs to the Lepo- 
ridae; the Asiatic genus may be an Ochotonid, although m, is 
present in a rudimentary state. At any rate both are near the stem 
stock from which the Leporidae as well as the Ochotonidae 
diverged (BuRKE). ‘ 


Jaws of Lesus valdarnensis WEITHOFER were figured by Bosco 
(1899), but no attention was paid to the pattern of the teeth. 
I am greatly indebted to Professor SreHLIN, who kindly sent me 
a drawing (fig. 2b) made bij himself of a first lower premolar 
in a jaw from Tasso, Val d’Arno, preserved in the Natural 
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History Museum, at Basle.t) The presence of a very long ex- 
terior fold and of a shorter one in the front side of the tooth proves 
the Upper Pliocene L. valdarnensis to belong to the group of the 
Leporinae. 

The Leporine character of this ps reveals that SIMIONESCU was 
mistaken in assigning to L. valdarnensis a hare from the Upper 
Pliocene of Malusteni, Rumania, the p; of which is distinctly 
of Palaeolagine character. According to Dice (1931), it is almost 
certain that the Malusteni hare must be placed in the genus 
Alilepus, to which must also be assigned ScHLossER’s Lepus 
annectens from Mio-Pliocene strata in Mongolia, KHOMENKO’s 
Lepus laskareot from synchronic layers in Taraklia (Bessarabia) 
and Alilepus hungaricus (KORMOS, 1911, 1934); in all four species 
Ps shows a distinct infold at the outer as well as at the inner side 
of the tooth and none in the front side; thus the enamel pattern is 
hour-glass shaped. 

ForsyTtH Major assigned to the genus Caprolagus, besides the 
recent C’. hispidus and the Upper-Pliocene C. sivalensis, two other 
forms, viz., the Val d’Arno hare mentioned above, and L. 
lacosti from synchronic deposits in France (Perrier). But both 
the latter have only one infold in the front side of ps, and thus 
cannot be classed with the two Asiatic forms which have two. 
ForsytH Major thought the considerable length of the bony 
palate in L. valdarnensis a feature which justifies its place in the 
genus Caprolagus. However, Lyon’s figures (Pl. 85, fig. 3 and 
Pl. 83, fig. 7) show that in some sub-species of Lepus the length 
of the bony palate stands in the same relation to the length of 
the teeth row as is the case in L. valdarnensis. 

In Dice’s Table, therefore, Lepus must be added to Caprolagus 
in the sub-division intended for the Pliocene Leporinae. 


The figures and description of Caprolagus brachypus YOUNG given 
by that author in his first publications (1927, 1931) did already 
surmise that we had to do with a Chinese species of the Palaeo- 
laginae. The distinct drawing of the enamel pattern of the lower 
teeth given last year (YouNG, 1935) shows the typical features of 


1) Mr. SreHuin wrote: ,,Wir besitzen zwei Mandibelfragmente aus Val 
d’Arno, die ich zu L. valdarnensis zihle, obwohl sie die Dimensionen des 
Typus nicht ganz erreichen. Das eine derselben zeigt am P,(,) das skizzierte 
Usurbild; am andern dringt die Aussenbucht weiniger weit lingualwarts vor, 
wahrend die Vorderbucht tiefer in den Zahnk6rper eingreift.”’ 


HYPOLAGUS FROM THE TEGELEN CLAY ETC. 237 


ps3 in this group, viz. a non-crenulated main outer infold crossing 
only halfway the crown surface, a much shorter one anterior to it, 
and the absence of any infold in the front-side of the tooth. An 
enamel islet on the inner side of the crownsurface has been 
isolated from a former inner infold. Its presence proves that the 
jaw has belonged to a rather young animal, because in both the 
lower jaws figured in the preceding publications the islet has 
been worn out. Thus there is a striking resemblance to Hypo- 
lagus brownt Hay, of which Dice (1932) figured a p, of quite the 
same pattern. At all events as regards the Chinese hare in ques- 
tion the generic name of Caprolagus must be abandoned, because 
the pattern of ps in both species, Aispidus and sivalensis, is quite 
different from that of the Chinese form, where an intensively 
crenulated outer infold crosses the whole width of the crown, and 
two short infolds penetrate the frontside of the tooth. (F. Major, 
Pl. 37, figs. 18 and 23).Caprolagus is a true Leporine hare, the 
Chinese hare is a Palaeolagine form and may be termed Hvpolagus 
brachypus YOUNG. It is smaller, but of stouter build than Avpolagus 
brachygnathus, and the ephemeral islet on ps shows that the teeth 
are somewhat less evoluated. 

The late Cenozoic formations (Nihowan, etc.) in China in 
which 6 lower jaws, a femur and some fragments of limb bones 
of Hypolagus brachypus have been collected, are synchronic 
with those of Tegelen, Senéze, Gundersheim, and of the Villa- 
franchian deposits of Hungary, etc. (SCHREUDER, 1935, p. 80). 


RESULTS. 


The remains of the Tegelen Hare must be referred to Hvpo- 
lagus brachygnathus Kormos. Also the Chinese ,,Caprolagus brachypus” 
Younce belongs to that genus. The Val d’Arno Hare from syn- 
chronic deposits is a Lepus. 

The enamel pattern of the dentition of Nesolagus netschert 
ScHLEGEL and JENTINK is very simple. In subadult skulls the 
small foramina incisiva in the premaxillary bones are separated 
by a broad bony bridge from a pair of ,,fontanelles” in the ma- 
xillaries. The definitive long foramina of Lagomorphous char- 
acter result by the absorption of this bone-bridge. The foramina 
of both sides remain completely separated from eachother 
through life. The interparietal bone fuses with the occipital in 
old skulls. 
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SOME COMMENTS UPON H. C. RAVEN’S PAPER: 
“WALLACE’S LINE AND THE DISTRIBUTION OF 
INDO-AUSTRALIAN MAMMALS” 


BY 
L. D. BRONGERSMA. 


RIJKSMUSEUM VAN NATUURLIJKE HISTORIE, LEIDEN. 


Recently H.C. RAveEN (1935) made an attempt to prove that 
WALLAcE’s line is an important zoogeographical boundary as 
far as the distribution of the Indo-Australian mammals is con- 
cerned, and that VAN KAMPEN (1909, p. 133; IQII, p. 544) greatly 
underestimated the significance and the value of this line when 
he wrote: “‘.... it becomes evident that such a sharp boundary 
as Wallace drew does not exist. Not only is there none where he 
drew it, but no such line exists anywhere in the archipelago” +). 
It is important to note that VAN KAMPEN (1909, p. 13; IQII, 
P- 544-545) left open the possibility of such a line being drawn 
to bound the distribution of some single group, for he also wrote: 
“Of course it is possible ?) to draw a line which apparently 
bounds the distribution of some single group. . . . But taking 
the fauna as a whole it is quite certain that no line may be drawn; 
but, rather, we may lay out a transition zone in which the fauna 
of India and that of Australia are mingled, and wherein from 
the west to the east the Australian components increase more 
and more in number; and on the other hand the Indian tend 
to die out” *). To prove that the views expressed by VAN Kam- 
PEN are wrong it is, therefore, necessary to show that WALLACE’s 
line forms the boundary for the fauna taken as a whole, and not 
for a single group only, even though this group is one of those 


') This and the following citations are taken from the English translation 
by Barzour. 

*) In the original Netherlands text vAN KampPEN wrote “misschien 
mogelijk”’ which may be translated as “perhaps possible”; the word ““per- 
haps” was omitted in the translation. 

3) In 1929 VAN KaMPEN (1929, p. 74-75) was still of the opinion that no 
sharp boundary can be drawn between the Indian and Australian regions. 
Celebes and the Lesser Sunda Islands are placed by him (l.c., p- 76) in 
the Oriental region, while the remaining (eastern) part of the Archipelago 
is referred to as the Austro-Malayan transition zone. He wrote also. that 
one might even be in doubt whether it was not more correct to place the 
whole Archipelago, inclusive of New Guinea, in the Oriental region. Several 
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used by VAN Kampen. But even in proving that WALLACE’s 
line is an important boundary for the distribution of Indo- 
Australian mammals Raven has not completely succeeded. 

For zoogeographical studies of this nature it is necessary to 
have a complete checklist of all the mammals existing in the 
region under consideration, and the exact distribution of each 
of the forms must be known. Such a list must be based on a 
critical study of the all the genera and species involved. As a look 
at recent publications will show the classification and nomencla- 
ture of the Indo-Australian mammals are still so unstable, that 
it is almost impossible to prepare such a list. It is, therefore, 
greatly to be appreciated that RAVEN (1935, pp. 208-265) under- 
took the difficult task of making a list of the mammals of the 
Indo-Australian and Australian regions. Considering the enor- 
mous amount of literature which the author had to study it is not 
to be wondered that this list, which is the first of its kind, contains 
a number of errors. As we may expect that this list for long years 
will be used as the base for further studies, it may be useful to 
point to some errors which chiefly refer to genera and species in 
which I have been interested for some time. 

In the genus Suncus Ehrenb. one subspecies is mentioned 
twice, once as Suncus indicus celebensis (Rev.) (p. 221, no. 54) 4) 
and once as Suncus murina celebensis (Rev.) (p. 222, no. 58). This 
is also the case with Macacus mindanensis apoensis (Mearns) (p. 236, 
no. 045) and Macacus philippinensis apoensis (Mearns) (p. 236, 
no. 051), Scturus dulitensis dilutes Miller (p. 242, no. 1145; err. 
typ. for dilutus) and Sciurus notatus dilutus Miller (p. 243, no. 152)*). 
The sumatran elephant is mentioned as Elephas indicus sumatranus 
Temm. (p. 261, no. 03), while the malayan race of this species 


other authors (e.g., DE BEAUFORT, 1926, p. 138; NIERSTRASZ, 1929, p. 338; 
WEBER, 1928, p. 20) have already referred to the fact that WALLAcE’s line 
as a sharply marked boundary between two regions does not exist. 

1) The numbers between brackets refer to the pages and serial numbers 
of RAVEN’s list. 

2) In numerous cases the author’s names mentioned by RAvEN are 
not those of the original describers, e.g., the different species of deer described 
by Heup: are cited with the author’s name “Chinois” (they were described 
in the “Mémoires concernant |’Histoire Naturelle de Empire Chinois’’). 
In other cases the names of later authors, who dealt with the species, have 
been cited. As far as possible I have corrected them for the use in the 
present paper. 
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is mentioned as Elephas maximus hirsutus Lyd. (p. 261, no. 04). 
In several cases a name is given specific rank in one place, while 
it is mentioned as a subspecies elsewhere in the list, e.g., Caglossus 
bartont (Thos.) (p. 208) and Kaglossus bruijnit bartoni (Thos.) 
(p. 208) ;Sciurus klossi Miller (p. 242, no. 129) and Sczurus nigrovit- 
tatus klosst Miller (p. 243, no. 151); Sciurus borneoensis palustris Lyon 
(p. 242, no. 105) and Sciurus prevostit borneoensis Schl. (p. 244, 
no. 164); Sciwrus tenutrostris Miller (p. 244, no. 186) and Seurus 
vittatus tenuirostris Miller (p. 245, no. 193); Sciurus abbott: Miller 
(p. 241, no. 087) and Scirus vittatus abbott: Miller (p. 245, no. 
193); Rattus butangensis (Miller) (p. 249, no. 158) and Rattus surifer 
butangensis (Miller) (p. 255, no. 328); Rattus flavidulus (Miller) 
(p. 250, no. 195) and Rattus surifer flavidulus (Miller) (p. 255, no. 
328); Rattus lancavensis (Miller) (p. 251, no. 229) and Rattus voci- 
ferans lancavensis (Miller) (p. 255, no. 355). Another kind of errors 
is that several times a species is cited under a generic name diffe- 
rent from that under which its subspecies are mentioned, e.g., 
Scotophilus temmincki (Horsf.) (p. 234, no. 202), but Pachyotis 
temmincki celebensis Sody and Pachyotis temmincki panayensis Sody 
(p. 234, no. 185); Uromys littoralis Lénnb. (p. 256, no. 385), 
but Melomys littoralis insulae Troughton & Le Souef (p. 247, 
no. 076); Uromys cervinipes (Gould) (p. 256, no. 378), but Melomys 
cervinipes eboreus Thomas and Melomys cervinipes pallidus Troughton 
& Le Souef (p. 247, no. 074); Ictis nudipes (F. Cuv.) (p. 258, 
no. 013), but Mustela nudipes leucocephalus (Gray) (p. 258, no. 023); 
Herpestes brachyurus Gray (p. 259, no. 054), but Mungos brachyurus 
rajah (‘Thos.) (p. 259, no. 061); Herpestes semitorquatus Gray (p. 259, 
no. 058), but Mungos semitorquatus uniformis Rob. & Kloss and 
Mungos semitorquatus semitorquatus (Gray) (p. 259, no. 064); Pres- 
bytis potenziani (Bonap.) (p. 237, no. 091), but Macacus potenziani 
stberu (Chasen & Kloss) (p. 237, no. 052). It also occurs that a 
species is mentioned twice, e.g., Paradoxurus minax Thomas (p. 
260, nos. 073, 075); Aonpx cinerea (Ill.) (p. 258, no. 008) and Lutra 
cinerea Ill. (p. 258, no. 016). 

In his list RAVEN mentions several genera, in which he does not 
incorporate their respective type-species, these being referred to 
other genera. Hylopetes Thomas (1908, p. 6, type: Sciuropterus 
(Hylopetes) everetti Thos.) is mentioned as a separate genus by 
RaveEN (p. 238), nevertheless its type is left in the genus Sciuro- 
pterus F. Quy. (p. 241, no. 069). The same is the case with’ the 
types of the genera Petaurillus Thomas (1908, p. 3, type: Pe- 
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taurillus hosei (Thos.)), Petinomys) Thomas (1908, p. 6, type: 
Sciuropterus (Petinomys) lugens Thos.), Pteromyscus Thomas (1908, 
Pp. 3, type: P. pulverulentus (Gthr.)), whose respective type-species 
are all placed by Raven in the genus Sciuropterus F. Cuv. (p. 
241, nos. 073, 076, 081). Melomys Thomas (1922, p. 261) was 
founded with Melomys rufescens (Alst.) as its type; the genus 
Melomys is mentioned by RAVEN (p. 247) as a separate genus, 
but its type-species is included in the genus Uromys Ptrs. (p. 257, 
no. 400). Gray (1832, p. 39) described the genus Pseudomys with 
Pseudomys australis Gray as only species, which therefore is its 
type (monotypy); this species is mentioned by RAVEN (p. 249, 
no. 133) as Rattus australis (Gray), but its subspecies is mentioned 
as Pseudomys australis oralis (Thos.) (p. 248, no. 112). Stenomys 
Thomas (1910, p. 507, type: Stenomys verecundus (Thos.)) is men- 
tioned as a separate genus (p. 256), but its type-species is entered 
as Rattus verecundus (Thos.) (p. 255, no. 349). Mesembriomys 
Palmer (1906, p. 97) was proposed as a substitute name for 
Ammomys Thomas (1906a, p. 83) (non Bonaparte, 1831) of which 
A. hirsutus (Gould) (= Mus hirsutus Gould) was the type. The 
typical form of this species is recorded by RAVEN (p. 246, no. 030) 
as Conilurus hirsutus (Gould), one of its subspecies is mentioned as 
Mesembriomys hirsutus rattoides Thos. (p. 247, no. 081). Moreover 
the name Mus hirsutus Gould, 1842, is preoccupied by Mus 
hirsutus Elliott, 1839, and must be replaced by Hapalotis gouldi 
Gray, 1843 (cf. IREDALE & TROUGHTON, 1934, p. 81). 

In the genus Limnomys, RAVEN (p. 247, nos. 064-067) in- 
cludes four species; three from the Philippine Islands and one 
from New Guinea. The name Limnomys was first proposed by 
MEARNS (1905, p. 451) for one of the Philippine species (L. stbuanus 
Mearns). THomas (19068, p. 325), who was not aware of this, 
used the same generic name for a rat from New Guinea (Lim- 
nomys asper Thos.). A substitute name was proposed by PocHE 
(1906, p. 326), who replaced Limnomys Thomas, 1906 (non 
Mearns, 1905) by Parahydromys. The four species mentioned by 
RAVEN (p. 247), therefore, must be referred to two genera: 
Limnomys Mearns, which is restricted to the Philippines (TAyYLor, 
1934, p. 484) and Parahydromys, which is restricted to New 
Guinea. Hydromys meeki (RAVEN, p. 247, no. 054) is probably a 
misprint for Hyomys meeki Thos. under which name it was origi- 


1) Petionomys, RAVEN, p. 239, err. typ. 
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nally described by THomas (1903, p. 198). The genus <_yzomys 
Thomas (1909, p. 372) is mentioned by Raven in table II 
(p. 189), the genus Lorentzimys Jentink is mentioned in the text 
on p. 186, but neither of them are incorporated in the checklist; 
of the former the type-species (X_yzomys argurus (Thos.)) is recorded 
as Rattus argurus (Thos.) (p. 249, no. 128), and one of its 
subspecies as Mesembriomys argurus industus Thos. (p. 247, no. 080). 

Arctogale Gray (1864, p. 542-543, type: Arctogale trivirgata 
(Gray)) is preoccupied by Arctogale Kaup, 1829, for Mustela 
erminea L. and M. boccamela Bechst. (fide PALMER, 1904, p. 118). 
Arctogalidia was proposed by MERRIAM (1897, p. 302) as a sub- 
stitute name for Arctogale Gray, 1864. The genera Arctogale Gray 
and Arctogalidia mentioned by RAVEN (pp. 258-259) must, 
therefore, be united. The status of the species referred to this 
genus has recently been studied by Pocock (1933, pp. 983-999). 

RAVEN (p. 239, no. O11) mentions WNyctoleptes (err. typ. for 
Nyctocleptes) insularis Thos. among the Sciuridae, instead of 
among the Spalacidae, where it belongs. The genus Rhizomys 
is mentioned (RAVEN, p. 257) to include Rhizomys sumatrensis 
(Raffl.). As shown by THomas (1915, p. 57) the name Rhizomys 
Gray must be restricted to a genus of bamboo-rats of which 
Rhizomys sinensis Gray is the type; the species sumatrensis must 
be placed in the genus Nyctocleptes Temm. of which it is the 
type.1) According to Ropinson & Koss (1919, p. 316; 1923, 
Pp. 319) Nyctocleptes insularis Thomas at the most is a race (with 
a restricted distribution) of Nyctocleptes sumatrensis, but it cer- 
tainly is not specifically distinct from the latter. The genus 
Mycteromys Robinson & Kloss (1918, p. 57) is mentioned by 
RAVEN (p. 221: Nycteromys, err. typ.) among the Soricidae, while 
on p. 248 it is mentioned under the preoccupied name Oromys 
Robinson & Kloss (non Leidy, 1853) among the Muridae, 
where it really belongs. 

In the family Bovidae RaveEN (p. 265) enumerates five genera 
(Bison, Bos, Capra, Capricornis, Nemorrhaedus) as occurring in the 
Indo-Australian Archipelago. The number of genera depends 
largely on the classification adopted, whether Bison H. Smith, 
Bibos Hodgs. and Bubalus H. Smith are considered to be sepa- 


1) Note made during correction: Since this was written, I arrived at the 
conclusion that Rhizomys and Nyctocleptes cannot be separated (cf. Brongersma, 
Zool. Med. Mus. Leid., vol. 19, pp. 137-164, in press). 
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rate genera, or subgenera of the genus Bos L., as was done by 
LYDEKKER (1913, p. 12). The generic names Capricornis and 
Nemorrhaedus are applied to the same species: Capricornis sumatra- 
ensts (Bechst.); the typical form from Sumatra being mentioned 
as Nemorrhaedus sumatrensis (p. 265, no. 120), while a subspecies of 
this species is mentioned as Capricornis sumatrensis robinsoni Pocock 
(p. 265, no. 119). The latter is stated to occur in Sumatra; the 
name robinsont, however, has been given by Pocock (19082, p. 12; 
1908), p. 185, textfigs. 35, 36) to a subspecies from Selangor 
in the Malay Peninsula. Another genus and species mentioned 
among the Bovidae is Capra jourensis Ivrea (p. 265, no. 118), and 
this form is stated to occur in the Kangean Islands. The name 
Jourensis was given by Ivrea (1899, p. 599: Capra aegagrus var. 
Jjourensis) as a substitute name for Capra dorcas Reich., to the goat 
occurring on the island of Joura (= Giura, Northern Sporades) 
in the Aegean sea, and therefore it is hardly probable that the 
same form should occur in the truly wild state in the Indo-Aus- 
tralian Archipelago. I am not aware of any record of the existence 
of wild goats in the Archipelago; it is true that once fossil remains 
of a Capra species have been recorded from Java (ANONYMus, 
1891 a, p. 15), but these proved to be those of an antelope (vide 
infra). Among the pleistocene Bovidae RAVEN (p. 265, no. 105) 
mentions Brson sivalensis (Falc.) from Java. The species was ori- 
ginally described from British India in FALCONER’s Memoirs 
(1868, pp. 280, 555), where only a few measurements were given. 
It was more fully described by LyDEKKER (1878, p. 122, pls. 15, 
17 fig. 1), who mentions that the horncore has a flat anterior and 
a rounded posterior surface. From Java the species was first men- 
tionéd by Martin (1887, p. 61 (37), pl. 7 fig. 2), who considered 
the identification, based upon a single horncore, as uncertain. +) 
That the javanese fossil cannot belong to Bison sivalensis results 
from the following facts: the anterior surface of the horncore is 
convex, and the posterior surface is flattened, just the opposite 
of the conditions described in Bison sivalensis by LYDEKKER. I am 
greatly indebted to Dr G. E. Pitcrm (London) for his opinion 
with regard to the identification of another fossil horncore from 
Java, which is exactly like the one described by Martin. Dr Pit- 


1) Through the courtesy of Dr I. M. vAN DER VLERK I have been able 
to examine this horncore, which is preserved in the Rijksmuseum van 
Geologie en Mineralogie, Leiden. 
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GRIM writes me that this horncore is unlike the horncores of any 
pleistocene Bison examined by him, and that it is the horncore 
of a Bibos species closely related to the banteng (Bos (Bzbos) 
banteng Raffl.); from recent specimens of the banteng it differs in 
the much stronger flattening of the posterior surface. Though 
the specific identification is still unsettled, it is certain that Bzson 
stvalensis (Falc.) can safely be eliminated from the list of pleisto- 
cene Bovidae at present known from Java. The extinct genera 
Leptobos Riittimeyer and Duboisia Stremme are placed by RAVEN 
(p. 265) in the family Giraffidae, but in this respect it is perhaps 
better to use the classification generally adopted and to place 
them with the Bovidae which also include the antelopes, to which 
at least Duboisia belongs. Thus instead of five genera of Bovidae 
and two of Giraffidae I believe the family Bovidae to be represent- 
ed by two extinct genera (Leptobos Riitimeyer, Duboisia Stremme) 
in the pleistocene fauna and by two genera (Bos L., Capricornis 
Ogilby) in the recent fauna of the Indo-Australian Archipelago. 
It is possible that another genus must be added to those known 
from the pleistocene deposits of Java, for Von KornrGswALD 
(1934, p. 192, pl. 3 figs. 7, 9-11) described two antelopes from 
the lower pleistocene as Antilope modjokertensis and Antilope 
sadtensis. Their generic status is uncertain as the author writes in 
the diagnosis of Antilope modjokertensis: “Da die Horner noch nicht 
bekannt sind vermag die Gattung noch nicht angegeben werden.” 
The name ‘Antilope’ given to these species is used in a general 
sense and does not imply that it has any affinities to the genus 
Antilope Pall. as restricted in modern systematics; it is used only 
to denote any antelope. The application of generic names in such 
a general sense to forms of uncertain generic status is one of the bad 
habits of palaeontology, which may give rise to much confusion. 

Among the species of the genus Bos RAVEN mentions Bos 
santeng (Dubois) (p. 265, no. 117), but it obviously escaped his 
notice, as well as that of other zoologists, that Bos santeng (Dubois) 
is the same species as Duboisia kroesenii (Dubois). The history 
of the species is the following. During his palaeontological 
searches on Java Dusors found the fossil horncores of a small 
ruminant, which was first mentioned in literature (ANoNyMUs, 
18914, p.15) as Capra spec. nov.; in the same year more complete 
remains were found and the species was stated to belong to the 
genus Anoa (ANoNyMus, 1891), p. 15), and as such it was men- 
tioned in later reports (ANonyMus, 189I¢, p. IT; 1891d, p. 13). 


TERS 
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Dusots (1891, pp. 94, 96) mentions it as Anoa spec. nov. In a 
letter written to JENTINK Dusors mentioned the species again, and 
made a few remarks on the fragments found by him. Part of this 
letter was published by JENTINK (1891, p. 221) in an English 
translation, and here the name Anoa santeng was used for the first 
time. Though the notes published in this letter are very scanty 
no doubt can exist as to the validity of the name; according to 
Art. 21 of the International Rules of Zoological Nomenclature 
Dusots is to be considered the author of this species. In 1892 
(ANonymus, 1892, p. 16) the species was referred to as an antelope 
with bovine affinities, and still later (ANonyMus, 1893a, p. 10; 
18930, p. 12; 1893¢, pp. 15, 16) it was mentioned as a Boselaphus. 
Afterwards Dusois (1907, p. 454) mentioned a new species of 
antelope Tetraceros kroesenit, which was more fully described in a 
later paper (Dusois, 1908, p. 1260). In the latter paper DuBois 
wrote in a footnote: “Es ist dies dieselbe Art in welcher ich 
anfanglich, als ich sie nur durch Hornzapfe und geringe Schadel- 
bruchstiicke kannte, eine mit Anoa verwandte Form (Anoa 
santeng) vermutete’’, and in the text (l.c., p. 1261) it is mentioned 
that this is the same species which formerly had been referred to 
the genus Boselaphus Blainv. From the foregoing it is clear that 
Anoa santeng Dubois (in JENTINK, 1891, p. 221) and Tetraceros 
kroesenit Dubois (1907, p. 454) are synonyms. STREMME (IQI1, 
p. 115) erected for this species a new genus, Dubovsia, and, there- 
fore, it must be known in literature as Duboisia santeng (Dubois). 
The species has been mentioned in literature several times as 
Anoa santeng (LYDEKKER, 1898, p. 139; TROUESSART, 18098, p. 985 
and 1905, p. 743; DAMMERMAN, 1926, p. 619; APPELMAN, 1930, 
p- 587, footnote) or as Bos santeng (WEBER, 1928, p. 593) without 
these authors being aware of its true identity. So, when dealing 
with the distribution of the recent anoas, which are restricted 
to Celebes, WEBER (1928, p. 593) wrote: “‘Beziiglich seiner 
jetzigen Beschrankung auf Celebes ist wichtig, dass E. Dubois 
Anoareste im Plistocin Javas gefunden zu haben meint, die er 
+ B. santeng Dub. nennt’’. 

Twenty five species of Felidae (recent and fossil) are mentioned 
by RAvEN (pp. 260 — 261) as occurring in the Indo-Australian 
Archipelago. After elimination of two species (Felis megalotis 
Miller 1) and Felis deliensis Hilzh. ?)), which were based on 


1) Miiller 1839, not Miller 1893 (RAVEN, 1935, p. 260). 
2) deliensis and not delinis (RAVEN, 1935, p- 260). 
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feral specimens of the domestic cat (Felis catus L.) the remaining 
species may be reduced to eight which occur in the Archipelago, 
and one (Felis chaus Schreb.) which has been recorded doubt- 
fully from the Andamans (BLyTH, 1863, p. 354); to these species 
must be added Prionailurus viverrinus (Benn.), which is not men- 
tioned by Raven, but which is known from Java (and which 
in all probability also occurs in Sumatra), and the machairo- 
dontine Epimachairodus zwierzyckii Kgswld., which was recently 
described from the lower pleistocene of Java by Von KoeENIGs- 
WALD (1934, p. 190, pl. 4 fig. 1). For the synonymy of the other 
species I refer to my recent paper on this subject (BRONGERSMA, 
I , 

ieee (1897, p. 331) hesitatingly mentioned Paradoxurus 
refulgens Rosenberg as a subspecies of P. leucomystax Gray, and 
in this he is followed by RAVEN (p. 260, no. 070) with this 
difference, that the latter omitted the point of interrogation used 
by TrovessartT. The name Paradoxurus refulgens Rosenberg is, 
however, a nomen nudum. RosENBERG (1867, p. 32) mentions 
two specimens referable to the genus Paradoxurus from Trangan 
and Wonoembai in the Aru Islands. One of these was not specif- 
ically designated; to the other the name Paradoxurus refulgens 
was given, but no description, diagnosis or indication by which 
it may be recognized. It is interesting to note that RosENBERG 
(1878, p. 360) in his list of mammals from the Aru Islands does 
not mention Paradoxurus refulgens; in this list he mentions the Aru 
native name for Paradoxurus hermaphroditus, thus implying that the 
species occurs in the Aru Islands. It is impossible to say whether 
the Paradoxurus hermaphroditus mentioned in 1878 is the same 
as the specimen not specifically designated in 1867, or that it 
is the Paradoxurus refulgens of 1867 (or perhaps both), as in.the 
later publication (1878) no exact localities are mentioned, and 
the specimens seem to have been lost (at least they are not in 
the Leiden Museum). The occurrence of Paradoxurus in the 
Aru Islands has not been confirmed by later collectors, and 
though mentioning RosENBERG’s record of Paradoxurus herma- 
phroditus (Schreb.) sp. from the Kei Islands, De Braurort 
(1911, p. 105) does not include the species in his list of Aru 
mammals. Moreover it is of importance that Paradoxurus leuco- 
mystax Gray, which is mentioned by RAvEN (p. 260, no. 070) 
as a separate species, is considered by Pocock (1934, p. 678) 
to be a subspecies of Paguma larvata Gray, restricted to Sumatra. 


as 
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In RAveEn’s paper the notes on the distribution of the different 
genera and species often are very incomplete. The genus 
Arctonyx ¥. Cuv. is not mentioned from Sumatra, and the genus 
Hystrix 1) is mentioned as not transgressing WALLACE’s line. 
Porcupines have been recorded, however, from South Celebes 
by WEBER (1890, pp. 95, 99) and JENTINK (1890, p. 121), their 
probable occurrence on Flores was mentioned by WEBER 
(1890, p. 98), JENTINK (1890, p. 121) and Everetr (in 
HarTeRT, 1897, p. 514); from Bali they were recorded by 
Sopy (1933, p. 88), from Sumbawa by Scuwarz (1911, p. 639), 
and their occurrence on Lombok was mentioned by EvEerETT 
(in HarTERT, 1896, p. 593). This genus, therefore, transgresses 
Wattace’s line both in its southern and middle part. The 
genus Viverricula Hodgson is mentioned as reaching eastward 
no farther than Java, but the records from Sumbawa by 
MERTENS (1929, p. 27) and from Bali by Sopy (1931, p. 3533 
1933, Pp. 90) are not mentioned, nor its probable occurrence 
on Lombok (MERTENS, 1929, p. 26). In the text (RAVEN, 1935, 
p- 187) the genus Xeromys Thomas is mentioned as occurring 
with several species in the Philippines and in Australia, but 
in the checklist (p. 257, no. 408) we find only one species, 
Xeromys myoides Thos., recorded from Luzon. This species was 
originally described from Queensland, and, as far as I am 
aware, it does not occur outside of Australia (cf. LoNGMAN, 
1916, p. 26). It is true that THomas (1895, p. 161) described 
a species from the Philippines, which he doubtfully referred 
to the genus Xeromys Thos., but later (THomas, 1898, p. 390) 
he placed it in the separate genus Celaenomys Thos., and as a 
species of this genus it is mentioned by RAVEN (p. 246, no. 016). 

To judge the importance of WALLACE’s line as a boundary 
for the distribution of mammals it is necessary to examine 
the distribution of each genus and species known from the 
region, and if one wants to attach any importance to the 
number of genera and species transgressing or not transgressing 
the boundary, it is clear that any change in the classification 
may greatly affect these numbers, and thus affect the con- 
clusions. If, instead of the classification of the Felidae as used 


1) For the object of the present paper it is of no importance whether 
the Indo-Australian forms are placed in a separate genus (Acanthion F. Cuv.) 
or in the genus Hystrix L. s. 1. 
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by RAvEN, we adopt the classification as it has been built up 
for the group by Pocock (references in: BRONGERSMA, 1935) 
the number of genera which occur in the recent fauna of the 
Indo-Australian Archipelago is raised from one to seven. 
Though it is very probable that Pocock has gone too far in 
the splitting up of the genus Felis, it is evident that it is also 
wrong to include all the cats in one single genus. In the same 
way it may make a difference whether the genus Paradoxurus 
F. Cuv. is mentioned as containing eighteen distinct species, 
or the genus being divided into three genera with one species 
each, and fifteen species being reduced to subspecific rank or 
being referred to the synonymy of other forms (Pocock, 
1933, 1934). 

Of several genera and species we know that in former times 
their range extended beyond their present day distribution, 
e.g., the genus Tapirus Briss. which does not occur in the recent 
fauna of Java, but which is known from pleistocene deposits 
in this island (Dusots, 1908, p. 1265; VoN KoENIGSWALD, 1934, 
Ppp. 191, 193), or the javanese rhinoceros (Rhinoceros sondaicus 
Desm.) which in prehistoric times extended further eastward 
in Java than at present (DAMMERMAN, 1934, p. 479). This 
may also have been the case with other genera and species, 
and, therefore, it is not impossible that forms which now do 
not reach further eastward than Java, may have had a distri- 
bution which extended farther to the east in former times. 
Definite proofs to this effect can be furnished by fossils only, 
and these unhappily are very scarce. 

One of the objections which I have against RAvEN’s method 
of proving the validity of WALLacr’s line is the following. 
When enumerating the genera which do not transgress it he 
does not only count the genera for which this line is apparently 
the boundary of their range, but he also counts genera from 
the western part of the Archipelago which do not reach so far 
eastward. It is true that the latter do not transgress WALLACE’s 
line, but they need not be taken into consideration, as they 
do not come anywhere near this line, and so probably never 
had a chance of trying to transgress it. For genera and species 
which do not reach farther eastward than Sumatra, the boundary 
is the Sunda-strait, but not WALLAcE’s line. The same applies 
to genera which reach Java, but not Bali; for these the Bali- 
strait is the boundary. If it is allowable to include all the genera 
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which do not reach eastward of the Sunda- and Bali-straits 
among those used as evidence to prove the value of WALLACE’s 
line, one could just as well take the whole fauna of the Asiatic 
continent into consideration. If one wants to prove the presence 
of an important zoogeographical boundary in the Indo- 
Australian Archipelago, one must examine the importance of 
each of the sea-passages between the islands separately, and 
then it is evident that each of these straits provides a boundary 
for one or more forms, and that the Indian element in the fauna 
decreases more or less gradually when going from west to east. 
As far as our knowledge goes at present the genera Symphalangus 
Gloger, Rhizomys Gray, Capricornis Ogilby and Profelis Severt- 
zow do not reach farther eastward than Sumatra; Lepus L., 
Lariscus ‘Thomas & Wroughton, Pithecheir Less 1), Bandicota 
Gray, Mycteromys Rob. & Kloss, Cuon Hodgs., and the extinct 
genera Mececyon Stremme, Leptobos Riitimeyer and Duboisia 
Stremme reached Java, but not Bali; this is also the case with 
the genera Yapirus Briss., Hyaena Briss. and Hippopotamus L. 
(subgenus Hexaprotodon Falc. & Cautley, extinct), which do not 
form part of the recent fauna of Java, but of which fossil 
forms were found in this island. Within the Archipelago the 
genera mentioned above are restricted to the islands Sumatra 
and/or Java. There are, however, numerous genera, which 
have a wider distribution within the Archipelago, but which 
in the southern part of their range do not reach farther eastward 
than Java. These genera may also be taken into consideration, 
when discussing the importance of the Bali-strait as a zoogeo- 
graphical boundary. Comparison of the number of genera of 
mammals for which the Bali-strait apparently is the eastern 
boundary, with the number of genera for which the Lombok- 
strait is the boundary, we see that five or six times as many 
genera belong to the first group than to the second one. ‘There- 
fore it is clear that if we take the number of genera as a criterium, 
there is perhaps more reason to consider the Bali-strait as an 
important boundary than the Lombok-strait; this does not 
only hold good for the distribution of mammals, but also for 


1) On the strength of the evidence given by PALMER (1904, p. 538) 
I have used the generic name Pithecheir Lesson (1838?). The Nomenclator 
Animalium Generum et Subgenerum, however, mentions 1840 as the date 
of publication. Should this prove to be right, then the name should be 
replaced by Pithechir Miller, 1839. 
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that of reptiles and amphibians (MERTENS, 1928). Another 
point to which already vAN KampeEN drew attention is that if 
we want to find an important zoogeographical boundary 
between two regions, this line must not be the eastern boundary 
for the western forms only, but it also should be the western 
boundary for the eastern ones. While a number of genera 
reach the eastern limit of their distribution on Bali, this cannot 
be said of the whole of the Indian element, some genera and 
species occurring farther eastward on the Lesser Sunda Islands. 
Neither is WALLACE’s line the boundary for the most typical 
australian element in the fauna of the Lesser Sunda Islands, 
i.e., the marsupial genus Phalanger Storr. This genus was 
mentioned by EVERETT (in HArTERT, 1897, p. 514) as perhaps 
occurring on Flores, and from this island it is mentioned by 
HEcK (1920, p. 167) and MERTENS (1929, p. 29). This record, 
however, needs confirmation, and should it prove to have 
been erroneous, the westernmost locality in the Lesser Sunda 
Islands would be Timor ?). 

No one will deny that important differences exist between the 
mammological fauna of Borneo and that of Celebes, but even 
this part of WALLAcE’s line is transgressed by several Indian 
forms, and RAVEN arrives at the conclusion that the mammalian 
fauna of Celebes in its chief characters is Indian. Celebes is a 
very good example of an island showing a mixed fauna; besides 
a number of endemic forms of mammals, the fauna contains 
a number of oriental forms with a wider distribution, as well 
as some Australian forms (e.g., Phalanger Storr). The Makassar- 
strait may be said to be the western boundary for the distribution 
of the Australian forms, but though a great number of oriental 
genera do not transgress it, it cannot be regarded as a sharply 
marked boundary for the Oriental element. The part of 
Wat ace’s line which passes through Makassar-strait perhaps 
approaches nearest to what may be expected of a zoogeographical 
boundary. Still it has no value as a boundary separating two 
zoogeographical regions, but only as an expression of the fact 
that Celebes and Borneo did not have a direct connection, at 
least not in the time the present fauna developed (cf. De Brav- 
FORT, 1926, p. 138). 

If it is considered sufficient evidence for the presence of an 


*) cf. Mertens, Zool. Jahrb., Syst., vol. 68, pts. 4-5, August 1936, p. 278, 
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important zoogeographical boundary that a great number of 
genera do not pass it, the western boundary for the Australian 
element must be laid just west of New Guinea, for of the most 
typical Australian mammals, the Marsupialia, only very few 
genera occur on the islands west of New Guinea; the genus 
Phalanger Storr is the only one that reaches Celebes, the Sangir 
Islands, and the Lesser Sunda Islands. Thus drawing a line 
to bound the distribution of the majority of the eastern forms 
and one to bound the distribution of the majority of the western 
forms, we would get two lines which enclose a region of which 
the fauna is an impoverished Indian one with a few eastern 
forms. In fact numerous lines may be drawn, each bounding 
the distribution of a single genus or of a group of genera with 
the same range; these lines may run parallel for some distance, 
but generally they diverge or cross each other in other parts 
of the Archipelago. This shows that a sharply marked boundary 
separating the Indian and the Australian regions does not 
exist, and that any attempt to draw such supposed boundaries 
is a hopeless task. 
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I 
INTRODUCTION 


The investigation dealt with in the present paper took place 
at the Zoological Station of the “Nederlandsche Dierkundige 
Vereeniging’, Den Helder, where I was working from the 
latter half of 1933 until July 1936. 

The original aim of this investigation was to try and analyse 
and to explain the distribution of Carcinides maenas (L.), which, 
at least in the surroundings of Den Helder, appeared to be 
very characteristic. Everything seemed to point to the distribution 
of this animal being susceptible to comparatively small differ- 
ences in salinity. 

As full-grown crabs were less suitable animals for experimental 
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purposes, I experimented with their eggs. The rearing of the 

eggs in my opinion gave rise to interesting questions as regards 

the influence of temperature and salinity on their development; 

but the results did not explain the distribution of the full- 

grown animals. It appeared, though, that the distribution of 
the full-grown crabs during the period when their eggs develop, 

is favourable for this development. From the experiments, how- 

ever, it also appeared that it was not possible without any 

further data to find an explanation for the distribution of the 

full-grown animals by merely considering the development of 
the eggs, and as such they did not come up to the expectations 

I had fostered. The typical distribution of this crab therefore, © 
still needs an explanation based on experiments. 

During the rearing of the eggs my interest in questions 
connected with the propagation of this animal grew. As, owing 
to the fairly intense fishery in the part of the sea in the vicinity 
of Den Helder by the fishing fleet (see Chart I), I could obtain 
as much new crab-material as I wanted all through the year, 
whereby the place of origin was more or less accurately known, 
I decided not merely to limit myself to study the relation be- 
tween differences of salinity and the characteristic distribution 
of Carcinides maenas, but also to extend the investigation to 
everything connected with propagation, growth, and age of 
this species. 

Soon I learned that little was known for certain about the 
behaviour of this most common Brachyuran. Thoroughly 
investigated though this animal may have been systematically 
and in some respects physiologically, we are but poorly informed 
of its biology. No doubt there is some connection between this 
and the fact that Carcinides maenas is of little value as an article 
of food. 

I want to express here my gratitude towards my friend Dr. 
J. Verwey. Repeated exchange of thoughts and_ his lively 
interest in the work have greatly assisted the investigation. It 
was Dr. VERWEY again who first advised me to undertake 
this work. 

I am also much obliged to the Staff of the Zoological Station 
for the willingness with which they were always ready to 
assist me. ‘i 

The ‘‘Zuiderzee-Commissie”’ put at my disposal data regarding 
catches in the old Zuiderzee. I here tender them my best thanks. 
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I much appreciated the manner in which the Submarine 
Service of the Royal Navy assisted me by procuring the necessary 
seawater, taken from the open. I am glad I can thank them 
here for their willingness to help me. 


II 


THE SEXUAL ORGANS AND THE PERIODICITY IN THEIR 
FUNCTION 


Before the eggs of Brachyura attach themselves to the 
endopodites of the pleopods they have already been fertilized 
by the spermatozoa which amass after each copulation in the 
“copulatory pouches” of the female. In many Brachyura for a 
copulation it is necessary that the female has just moulted, and 
is still soft. In a few species the female copulates while being hard. 


Copulation in a hard state seems to be the rule with a few tropical crab 
species, such as Portunus (Portunus) pelagicus (L.) (= Neptunus pelagicus) (one 
case observed by VERWEy) and Uca pugilator Bosc (five cases observed by 
PEARSE). In the case of P. pelagicus the female had moulted five days before 
the copulation, but was already hard during the copulation. (From un- 
published observations, which Dr. VERWEy kindly put at my disposal, it 
appeared that this female was indeed embraced by the male immediately 
after the moult but not before five days later the copulation properly took 
place). A few other Decapoda not belonging to the Brachyura are also 
known to copulate in a hard state. HERRIcK (1896, 1909), e.g., mentions 
this for Homarus americanus H. M. Edw. Also Cambarus affinis (Say) copulates, 
as ANDREWS (1904, Ig10) ascertained, in a hard state. Yet in his opinion 
at least for the males there is a kind of mating season. 

In spite of the fact that various Decapoda females can also copulate in 
a hard state, CHIDESTER (1911) thinks it probable that for a successful 
copulation the female should be soft. 

CHURCHILL (1917-1918) ascertained that the copulating female of Callinectes 
sapidus Rathb. is soft. WmLLIAMSON (1904) mentions it for Cancer pagurus L. 
ANDERTON (1909) ascertains the same fact for Homarus gammarus L. (= Homarus 
vulgaris H. M. Edw.), so this is contrary to what Herrick states for Homarus 
americanus. Also Crangon crangon L. (= C. vulgaris F.) females copulate only 
when they have just moulted (HAvINGA, 1930). 

Broccur (1875) was of opinion that copulating of the females in a soft 
state indicated that the organs of copulation of the males were relatively 
too large for the sexual organs of the females. 


Of Carcinides maenas it is known that the females only copulate 
when they have just moulted and are therefore still soft. 
(BoucHARD-CHANTRAN, 1833; LAFRESNAYE, 1848; BELL, 1853; 
Herrick, 1896; BeTHE, 1897; SCHELLENBERG, 1928). The way 
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in which the male that wants to copulate finds its partner is 
not yet quite clear; there are two opinions about it. 

The first is that it is largely due to a chemical sense. It is 
supposed that the newly moulted and still soft female chemically 
attracts the male. 


Defenders of this view are: BETHE (1897) and Batss (1927). The former 
observed that a male Carcinides maenas became restless when a newly moulted 
female was added, whereas hard females did not cause any reaction in 
the male. According to him the soft female probable produces a chemical 
stimulus by which the males are attracted. Yet on page 169 he says to have 
seen two males “in einer halben Kopulationsumschlingung”’. Batss considers 
the fact that the males possess more sense-hairs than the females, an argument 
in favour of this view. 


The second view is that only the sense of touch plays a part 
in finding the female. In many cases the female of the Decapoda 
seems to be inclined for a shorter or longer period to drop into 
a state of motionlessness when touched. The males do not 
seem to possess this inclination. When a male comes into touch 
with another male, they are both agressive and copulation is 
made impossible (even though attempts are sometimes made). 
When, however, a male comes into touch with a female, the 
latter becomes passive and the male easily can proceed to 
copulation. 


This view was defended by CumesTErR (1911), who worked with Carcinides 
maenas, Cancer irroratus Say and Ovalipes ocellatus (Herbst) (= Platyonychus 
ocellatus), and found that when he replaced the soft females which were 
carried by the males by hard males, yet the first males tried to copulate 
with them. In case the added males objected very much, the other males 
tried to make them passive just as they successfully had done with the hard 
and soft females. From this CumpesTer draws the conclusion that it is not 
correct to speak of a distinction of the sexes, but that the opposition ex- 
perienced by a male who wants to copulate with another male makes it 
only possible for a male to copulate with females. So the “trial and error” 
principle would come into play here. A weak point in these investigations 
is, in my opinion, that males were used which carried females with them, 
and which, when these are taken away, probably become sexually hyper- 
sensitive. CHIDESTER could not induce two specimens of different species to 
copulate, ; 

ANDREWS (1910), on the contrary, showed that Cambarus affinis can copulate 
with Cambarus virilis (Hagen). It further appeared to him that females which 
had copulated and carried a “spermatophore-plug”!) or berried females 


1) After the copulation the copulatory pouch in the body of the female 
is shut off by means of a plug which in some species, as Callinectes sapidus 
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could not be brought into a passive condition, as a result of which copulation 
was out of the question. If he added a female to a male, it appeared that the 
greater part of the males only reacted in case the female touched them. 
From his experiments he draws the conclusion that in Cambarus the sexes 
only distinguish each other by a difference received by muscle and touchsense 
and not in effect upon any other sense organ. 

WILLIAMSON (1904) stated that once a very soft female which was added 
to a male Cancer pagurus, found this male and by a passive attitude enabled 
the male to copulate with it. 

PEARCE (1909), who chiefly used Cambarus virilis, C. diogenes Girard and 
C. blandingt (Harlan) acutus Girard, found more copulating pairs when he 
had scraped them together, that is, had brought them into touch with each 
other than when he omitted to do so. This is very demonstrative and points 
to the importance of the bringing into touch. 

The conclusion he draws from his experiments is that the sexual union 
is more or less a question of good fortune, and that — though it may be the 
rule — the male does not always play a leading part. DEARBORN (1899) 
observed that a “blindfolded” male seized an other male and tried to 
copulate with it, a thing he had never seen to occur with normal animals. 
Led by this phenomenon he thought that, perhaps, the sexes recognized 
each other by sight. HoLMEs (1903) proved that the Amphipods Hyalella spec. 
and Gammarus fasciatus Say also copulated thanks to the temporary passiveness 
of the female. In these experiments, however, also males were used which 
already carried a female with them. 


So up till now more observations are known in favour of the 
second view and I myself am inclined to give preference to 
the second. Also for Carcinides, of which only soft females 
copulate, which some authors consider to be brought about 
by a chemical stimulus originating from the soft female. It is, 
however, curious to note that the males carry the females 
already some days before the moulting. Instead of having 
recourse to a chemical stimulus originating from the soft female 
in my opinion it is preferable to suppose that it is easiest for 
the male of Carcinides maenas to put the female to passiveness 
in the period immediately before, during, and immediately 
after the moulting of the latter. Further investigation in this 
direction, however, is necessary before we can say anything for 
certain about this point. 

Already LarrEsnayE (1848) thought that the males made use of the 
moment when th2 females are soft, because then they can resist least. Also 
CHIDESTER (1911) shares this opinion and he doubts whether Hay’s (1895) 


view that the male Blue Crab (Callinectes sapidus) can distinguish the female 
that is shortly going to moult from the other females is correct. 


(according to CuurcHity) and Liocarcinus holsatus (F.) (= Portunus holsatus) 
(own observation) projects from the vulvae. 
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The copulation act itself of Carcinides maenas has been minutely 
described by various investigators (LAFRESNAYE, 1848; BRoccHI, 
1875; BETHE, 1897; WILLIAMSON, 1903, 1904; SCHELLENBERG, 
1928; Dons, 1932), and I can suffice in referring to them. 
Probable one successful copulation is sufficient for the fer- 
tilization of at least two clusters of eggs. Whether it is possible © 
for Carcinides maenas to copulate more than once with only a 
short interval, is not known to me. As far as I know, however, 
this has so far never been stated. It is not likely, the soft animals 
_ hardening fairly quickly in the high summer temperature of 
the water (see Chapter X). Of other Decapoda, however, it is 
known that either the male or the female copulates more 
than once. 


HERRICK (1909), e.g., observed that the males as well as the females of 
Homarus americanus copulate several times successively. PETERS, PANNING 
and SCHNAKENBECK (1933) state this for the males of Eriocheir sinensis 
H.M. Edw.. Hay (1915-1916) mentions the same for Callinectes sapidus and 
ANDREWS (1904) found that the male as well as the female of Cambarus 
affinis can repeat the copulation act. He himself, however, says that the 
“copulatory pouch” (see further on) of the female is shut off by means 
of a “white plug of waxy substance” after copulation, which indicates that 
at least the female copulates only once. 


During the copulation the male crab deposists his sperma- 
tophores in two pouch-like organs, the so called ‘‘copulatory 
pouches’’. According to Broccur (1875) and Herrick (1896) 
these “copulatory pouches” have been discovered in Brachyura 
by Mitne Epwarps. Here they are no more than enlarged 
portions of the oviduct. The female sexual organs of Carcinides 
maenas are paired and they are connected with each other 
about below the center of the carapax (PI. III, fig. 2). Quite 
near the openings of the two oviducts there are the copulatory 
pouches, especially clearly visible in newly moulted females 
which have just copulated, then they are swollen and filled 
with the male sexual products. The latter forms in a relatively 
short time a cheeselike substance which becomes visible by 
pression on the copulatory pouches. In animals which moulted 
only recently, but were already hard I nearly always found still 
considerable swollen copulatory pouches; but the cheeselike 
substance had then given way to a more liquid substance, In 
animals which had moulted on an older date I could no longer 
recognize the copulatory pouches as such with the naked eye. 
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WILLIAMSON (1904) deals elaborately with Cancer pagurus and 
also mentions in this respect Carcinides maenas. For further details 
I refer to his paper. (See also in this connection: HaLEz, 1874; 
Broccui, 1875; Cano, 1891). 

If we open a female Carcinides which moulted a rather long 
time ago and examine the region of the oviduct where in the 
soft females the then considerably swol- 
len copulatory pouch is to be found, 
the male sexual products appear to 
have gathered and have formed a whi- 
tish ribbon-shaped zéne (fig. 1). (CHuR- 
CHILL (1917-1918) gives of Callinectes 
sapidus, in which exactly the same thing 
occurs, a very clear illustration). Ap- 
parently the spermatozoa occur as such 
and not as spermatophores in the copu- Fig. 1. Distal part of an 
latory pouch. 1) ovary of Carcinides maenas, 

In Carcinides I could not discover any a comparatively long time 
spermatophores in the white ribbon- ter moulting. a. nearly 

A ripe ova; 6. copulatory- 
shaped zone; probably only spermatozoa Peuctie 4c dibbne-ile- ena 
are found here. Where the fertilization of spermatozoa; d. vulva. 
of the eggs takes place, whether this About twice natural size. 
happens while the eggs are still in the 
ovary, or whether this occurs while the eggs pass the mass of 
spermatozoa in the copulatory pouch (see CHURCHILL, 1917-1918; 
and Cano, 1891) this is still an open question. 

The spermatozoa can keep their vitality for a long time. 
This is already indicated by the fact that in various Decapoda 
copulation is not at once followed by egg laying. A long time 
may elapse between these two actions. 


1) WILLIAMSON (1904) says: “‘according to DuUvVERNoy sea-water causes 
the spermatophores to burst”? and thus he apparently explains the fact that 
copulatory pouches contain spermatozoa instead of spermatophores. In his 
detailed description of the procedure in Cancer pagurus he states that, considering 
the manner in which the spermatophores reach the copulatory pouches, in this 
way no seawater can enter. I therefore, fail to see any connection between 
the two observations. HaLLez (1874) thinks that the male sexual products 
only wholly mature after being for some days in the copulatory pouches. 
According to CHURCHILL (1917-1918) also in the copulatory pouches of 
Callinectes sapidus the spermatozoa leave the spermatophores. 
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So CuurcuiLy (1917-1918) showed that in the greater part of the fertilized 
females of Callinectes sapidus the eggs are deposited nine to ten months after 
copulation. He further demonstrated that after one copulation the eggs 
could be fertilized in two consecutive summers. According to RATHBUN 
(1895) MircHELL stated that the female copulates once only, that is in its 
third year. In its fourth year the first eggs are produced. PETERS, PANNING 
and SCHNAKENBECK (1933) state that the eggs of Eriocheir sinensis are deposited 
within twentyfour hours after the copulation or not at all. WILLIAMSON 
(1900) states for Cancer pagurus that one copulation is sufficient for two 
successive bunches of eggs. Four or five months after the copulation the 
first eggs are produced but it occurs, and in his opinion, it is the rule, that 
the eggs do not come until fourteen months later. CosTE (1858) states for Maia 
squinado (Herbst) that one copulation suffices for the fertilization of two 
successive groups of eggs. DUNCKER (1934) could even ascertain that Sesarma 
(Holometopus) cinereum (Bosc) produced developing eggs five times consecu- 
tively whereas the animal had copulated only once. In Homarus americanus 
production of the eggs — according to Herrick (1896) — follows some days 
(exception) to some weeks (rule) after copulation. In his opinion the vitality 
of the spermatozoa may last one to two years or longer. In Astacus astacus (L.) 
(= A. fluviatilis Gron.) according to GHANTRAN (1872) two to fortyfive days 
elapse and according to BATE (1880) ten to fortyfive days between copulation 
and production of eggs. ANDERTON (1904) found for Homarus gammarus 
about two months. ANDREWws (1904) states that Cambarus affinis females 
copulated in autumn and did not produce eggs until the next spring. From 
Mayer’s observation (1877) that in Pagurus prideauxii Leach the producing 
of eggs need not be preceded by moulting, may perhaps be inferred that 
also in this case one copulation is sufficient to fertilize the eggs a few times. 


As we shall see in Chapter X the period of moulting and 
therefore also the period of copulation for Carcinides is during 
the months of July, August, September, while from medio 
November to about medio December about 60 % of the females 
produce eggs. The time elapsing for Carcinides after copulation 
before the eggs are produced is in this case minimal one and 
a half months and maximal about four and a half months (see 
in this connection also the data on the degree of development of 
the sexual organs in recently moulted females, Table VI and 
VII). About 40 % of the females, however, do not produce 
eggs during November — December and it is highly probable 
that at least a great number of these will lay eggs in the next 
spring (see page 273). This means that the vitality of the sperma- 
tozoa may certainly amount to ten months, as it is impossible 
for the animals to copulate during this time, their period of 
moulting (see Chapter X) being during the summer months. 
Moreover I could ascertain that in Carcinides one copulation 
is sufficient twice to fertilize eggs. In the basins (see Chapter IX) 
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in which I kept females with eggs to study the influence of the 
salinity on their development, a few times females whose eggs 
were hatched, produced again eggs. Though the attachment 
of the eggs (see Chapter III) was a total failure, yet I could 
ascertain that at least the first cleavage stages were normal, 
which pointed to a normal fecundation of the eggs. In 1935, 
moreover, I isolated a few animals which had moulted in cap- 
tivity and of which it was therefore almost certain they had 
not copulated. I continued to keep them isolated to see if any 
eggs that might be produced would develop normally. Three 
of these animals got eggs. One of them died immediately after 
the eggs were produced, so that practically all the eggs were 
lost. With one of the two others the eggs did not develop further 
than a very irregular cleavage stage. With the other animal the 
eggs developed — as far as I could see from the outside — nor- 
mally. The percentage of eggs that did not develop was, how- 
ever, rather high. In how far this is due to unnatural circum- 
stances or lack of vital spermatozoa cannot be made out. 

The number of data is still too small to say anything for 
certain, but I got the impression that also in C. maenas one 
copulation may be sufficient to ensure a normal development 
of the eggs that are produced one year after this copulation. 
This however, need not be the rule. 

Comparatively little is known of the exact time of the year 
when Carcinides maenas produces its eggs. The most detailed 
data we owe to WILLIAMSON (1903, 1904), who observes that 
C. maenas gets eggs in October. In that period he opened a 
number of females and found part of them to possess orange 
ovaries, filled with almost ripe eggs and another part with little 
developed ovaries. He thought he could almost distinguish the 
two groups externally: the animals with little developed ovaries 
then had only recently moulted, namely in the preceding 
summer. (From this it appears that he did not know the moulting 
periods of Carcinides maenas). The eggs in his experiments hatched 
about May or July. In the tidal-zéne he found berried females 
all through the year, with eggs showing various stages of 
development. This, in his opinion, points to a “more or less 
extended spawning season’. As regards the stages of development 
of the eggs in the various times of the year WILLIAMsoN found 
in January eggs with eye pigment (only one animal investigated). 
In April he found that the greater part of twenty three animals 
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possessed eggs which would hatch shortly. The remaining 
animals had eggs in an earlier stage of development. In May 
he found animals with hatching eggs as well as eggs in an 
earlier stage of development. In June most of them had orange- 
coloured eggs (so at a rather early stage), one animal had eggs 
about to hatch. In September he found a female with eggs 
in a far-advanced state of development. 

Though these data are based on a very scanty number of 
individuals, they correspond with the facts ascertained for 
Carcinides maenas living in the vicinity of Den Helder. 


Lo Bianco (1888) states that C. maenas propagates in the Mediterranean 
from November to April. 

JoRGENSEN(1918) examined early in December, some recently spawned eggs. 
A Carcinides examined in April had eggs apparently almost ready to hatch. 

In the Plymouth Marine Fauna 1931 the following is said about C. 
maenas females with eggs: “females in berry, Jan.-Apr. (W. G., R. A. 
T.)1): May-Aug. (W. G.): Nov. (R. A. T.): Dec. (W. G., R. A. T.):... 
berried females from Dec. to Nov., chiefly Feb.-Mar.... (M. V. L.) ?). 

Dons (1932) examined berried females during the whole year. 


During the years 1934 and 1935 I regularly controlled the 
percentage of berried females to be found in the crab-catches 
bought from the fishermen. By doing so I hoped to ascertain 
the dates of producing eggs and the dates of hatching. The 
material originated from three regions differing more or less 
in salinity. The results obtained are stated in month-averages 
in the Tables I, II, III, IV, whereby the three regions are 
kept separated. Moreover I added a few data for 1933, borrowed 
from the diary of the Zoological Station at Den Helder. 

From the tables it appears that the data in connection with 
the crabs of ‘“Texelstroom” only are fairly complete. The data 
about the Harbour and “Balgzand” are too fragmentary and 
moreover subject to great variations, whereas the data of the 
region beyond the fairway are based on too small a number of 
individuals caused by the fact that Carcinides is comparatively 
rare in this region (see Chapter VIII). Therefore we should 
only consider the table for the crabs of ‘“Texelstroom”. Here 
data are lacking for the years 1934 and 1935 for a period of 


1) W. Garstanc, R. A. Topp. 
2) M. V. Lezour. 
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five months. For three out of five months data are available 
on crabs in the Harbour and the part beyond. In spite of 
possible — though not probable — differences between each of 


TABLE I ’ TABLE II 
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TABLE III TABLE IV 
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the regions separately, Table IV, in which all data have been 
taken into account, in my opinion gives the most complete idea. 
This table shows that the percentage of berried females is really 
very low and nearing zero only for three months. These months 
are August, September and October, the first two of which 
exactly cover the principal moulting period of the females (see 
Chapter X). Another striking feature is that in November the 
percentage of egg bearing crabs increases and remains on an 
average of 50-60 % for the winter months and the early spring. 

This rise is a fairly sudden one as appears from the table 
below: 


Number of 2 9 without 
se} 
Date Zo of $ Nes of 2 visible Sacculina 
with ova with ova fafetion 
17-10-’35 0.6 I 168 
22-10 | 8.1 17 210 
24-10 9-9 24 242 
I-II 16.3 89 547 
18-11 36.2 130 359 
27-11 55:3 315 570 
18-12 62.5 333 533 


In 1935 we see that in June the percentage suddenly drops 
severely and again in the next month it amounts to 50 %. This 
points to hatching of the eggs in June followed by production 
of eggs in July. In 1934 we also find a severe drop in June, but 
this is not followed by an important rise. The possibility is not 
excluded that the influence of the extraordinarily cold month 
in the preceding winter is to be felt here, but I do not think 
this very likely. 

The data obtained, therefore, suggest two periods of pro- 
duction of eggs, the first from November to December and the 
second during the spring and the early summer. The former 
is very marked, whereas the latter following very soon after 
the hatching of the winter eggs, is little pronounced. These two 
periods are even clearer shown in Table XIII (Chapter VII). 
In this chapter the development of the eggs is further discussed. 

We now may rise the question what animals produce eggs 
in the spring and in the early summer. There are two possi- 
bilities: 
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a. Exclusively the animals belonging to the about 40 % 
which did not produce eggs in November-December. 

b. They may be animals which have just had winter eggs 
as well as animals which have not yet had eggs. 

To get an insight into this matter I opened a number of 
animals at different times of the year to follow the development 
of the sexual organs. The data IJ obtained in this way are given in 
Tables V-VIII. A distinction was made between berried females 
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Nearly ripe | Relatively Young ova Undeveloped | Remarks 
ova old ova ova 
2) ees: hh: qe ee ares 
Date 16 183) § lec) f tee | Bee 
Plea eee ea dee 
10-5-35 | 11 50 = | = | 31 50 
17-5 25 | gan} — | * | 53 | 67.9 
4-6 36 | 37.5) - ~ | Go | 62.5 
28-7 Se ee Che eae ii 61 | 62.2 | 
6-8 21)| 25 - - - - 6 1-5 1) one is not certain. 
14-8 SAG - - - | = 3 | 60 
15-8 fc) Co) = = _ = II 100 
24-8 3 ) 429) —- < > eee we. ha es 
18-9 25 | 64.1) - ms = 14 | 35-9 
8-10 5 71.4 - - _ _ 14 | 28.6 
22-10 68 *)| 82.9 - - - | - 14 | 17.1 | *)1 of these had a 
| | yellow ova. 
I-11 59 | 73.8 = ~ - - 21 | 26.3 
19-11 5O | 51.5 - - - | - 47°); 48.5 | 8) most of these had ov 
) a very young stage, { 
| these had a few ora 
; | | coloured ova. 
27-11 61 4)| 51.3 = - 14, | Ft.8.) 44. |, 97 *) 6 of these had a 
A . orange-coloured ova. 
18-12 30°)! 33.3 - - 30 | 33-3} 30 | 33.3 | 5) 5 of these had a 
, : 4 . orange-coloured ova. 
30-3-'36 | 16 )| 18 26 29.2 | 43 48.3 4 4.5 | ®) 8 of these had a 
: | orange-coloured_ ova. 
4-4 15 ‘)| 14.6 | 37 | 95.9 | 36 | 35 15 14.6 | 7) 2 of these had a 
: : orange-coloured ova. 
9, 8-5 16 8)| 26.2 | Qt 34.4 | 13°)) arg] rt 18 8) 1 of these had a 
| | | orange-coloured ova. 
| 9) 2 of these are not cert 
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and unberried females. The latter again are subdivided into 
normal females, females which had recently moulted and females 
which were about to moult. It is obvious that the distinction 
of the stages of development of the ovarium is rather subjective. 
Only the almost ripe ova were clearly distinguishable, the 
ovarium being much swollen in this case and packed with 
orange or yellow-coloured eggs. The differences between the 
other stages of development were not so marked and it was not 
always possible to distinguish them sharply. As a rule, how- 
ever, it could be done. 


TABLE VI 
Females just moulted 


| Nearly ripe ) Relatively Young ova Undeveloped Rerierks 
ova | old ova ova 
= 
Z a ae ot 4 ~| 2 w 
: Ss Sl r= g Fee dies S oe 
Date Beiiee | B imerodt 8B |leeod 8. [ead 
~~ | oS] & o 2 os | o8 > o g 
"od cs (See ee ee cM ek 
5-35 
3 iad = = = — {| = - 17 1)/100 1) 1 of these had probably 
| | | not yet copulated. 
1-8 
-8 - ~ = - - | = 5 |100 
-8 ry o.9 1 + - - | = 14 | 93.3] 7) had a few orange 
| coloured ova. 
8 I 50 a= > Heiss 17 | 94.4 
ie) 2 16.7 = = == = 10 | 83.3 
Bi0-C | «Ct *)} 5.6] - - a a= 17 | 94.4 | 3) a few orange-coloured 
| | ova. 
-10 | I 20 - - =O 1 TEV Aa 80 
-II 
1 1 = = - - - - 2 |100 


From Table VI it appears that in recently moulted females 
we generally find practically undeveloped ova (of ninety-two 
investigated animals I found eighty-six with practically un- 
developed eggs. Among six with highly developed eggs two 
probably had abnormally developed eggs (see also MEEK, 1918 
in this connection) ). a 

(Witt1aMson (1900) found something similar in Cancer 
pagurus, viz., most of the recently moulted animals possessed 


slightly developed ovaries). 
18 
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Judging from the state of the copulatory pouches ninety-one 
out of ninety-two animals which had recently moulted had 
copulated. +) 

In animals which moulted in captivity without the presence 
of a male, I found clearly visible, but flat “copulatory pouches”’. 

It appears that practically not a single recently moulted 
female escapes fertilization. 

Of the sixteen investigated animals which were about to 
moult two possessed almost ripe eggs in the ovary. Curiously 
enough, judging from the state of the copulatory pouches one 
of these animals had probably copulated (table VI). 


TABLE VII 
Females moulting 
ce 3 ; 
Rate | Nearly ripe | Relatively Young ova Undeveloped Remarks 
| ova old ova ova 


| Number Number Number 


10-5-'35 - 
14-8 ss) 
15-8 I | 
24-8 + 
8-10 61) | 1) 1 of them had copul 


If we compare table V of the females without eggs with 
Table VIII of females with eggs, it fairly clearly appears that 
the stage of development of the eggs in the ovary for the berried 
females lays far behind that of the unberried females. 

After comparing the data of the two tables given above, I 
think I may draw the conclusion that probably the greater part 
of the animals that produce eggs in the spring are females that 
did not do so in the preceding autumn. Those which produce 
eggs later in the summer for the greater part probably consist 
of animals that had eggs already in the winter (cf. page 269). 
In how far the females which, therefore, very’ probably only 
produce eggs in the spring or early summer (of which the 
development thanks to the high temperature of the water will 


") Practically all recently moulted animals I laid hands on, and which 
I opened, had highly swollen “copulatory pouches”. CHURCHILL (1917-1918) 
found that all of threehundred sexually mature female Callinectes Sapidus 
had copulated. 
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not last much longer than one or two months, contrary to the 
winter eggs (see Chapter VII) produce again eggs later in the 
year is not immediately to be inferred from these data. 

In my opinion, considering the above, it is almost certain, 
or at any rate highly probable, that fifty to sixty per cent. of 
the females produce eggs a few months after moulting, in the 
autumn. These eggs hatch about May. About that time probably 


TABLE VIII 
Berried females 
| Nearly ripe | Relatively Young ova Undeveloped Réetinrks 
| ova | old ova ova 
Zz w| Zz wl 2 w| 2 a) 
o ® o 
Dae | § (8a) § [8s] 8 [ee] & es 
c o 5 s o iS] o o =| oy ie) ) 
Le} ' a) ' be} 1 Ley ' 
SA se = a 2 | 66.7 
2-10 14)| 63 15 | 93.8 | 1) some eggs had not yet 
| | : passed the vulvae. 
Bio) |) 2 7)| 10.5 | | 17 | 89.5 | 7) a few eggs had passed 
| | | the vulvae. 
3-12 ye SS - I 4.0 | 24 | 96.0 
3-96; 1%)| x | 124)| 12 ~ - 87 | 87 | 8) not quite certain. 
| | *) of 2 of these it was not 
quite certain. 
4 = = I 1.2) 3 3-7. | 78 | 95.1 
1, 8-5 2°), 9.8 5 70 | 14 16.7 1 2hO. 4:70 5) 1 of these had a few 


orange-coloured ova. 


| | 
| / 
! | ! | 


a great part of the about forty per cent. of the females which 
did not produce eggs in the autumn, do so. In how far these 
animals before moulting may produce eggs for a second time 
is not to be said without further data. Much time, however, 
is not left to them, as (Chapter X) the time of moulting begins 
already in July. A part of the animals that have had winter 
eggs may produce eggs for a second time. 

As I was interested to know if also the males of Carcinides 
maenas show a periodicity in the function of their sexual organs, 
I opened a number of these at various periods of the year. 

The male sexual organs of Carcinides are very simple of struc- 
ture. They consist of one pair entirely separated (BRoccHI, 
1875) tubular organs (see Pl. ITI, fig. 1) which at one end gradually 
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become narrower and are rather strongly tortuous. At the other 
end they open at the basis of the last pair of periopods. (In 
Maia squinado — according to Broccut, 1875 — and in Cancer 
pagurus — according to WILLIAMSON, 1900 — there is a connection 


TABLE IX TABLE X 
Males Males moulting or just moulted 
. : - 
Genital | oes Genital | isentat 
tubes are | abe tubes are tubes | 
swollen re eoeat swollen | 27¢ not 
swollen | swollen | 
2S eel oe Z| 9/71, 4 
Date 5 |a 3/5 | 3 Remarks 53 |a9|8 | 9) Remark 
o Oy ole Ss NSPS ee 
8 vn BB hte | aot aie 
28-7-’35| 1 | 100 She | | | | 
6-8 14 73.6| 5 | 26.3 it | Se hs | 50 | 
24-8 a5 FOO. =) = 1 5 | 833] 1 | 16.7 
15-8 18 85.7] 3.| 14.3 | 14) . | 1) had not 
moulted. 
25-9 27 |100 | -—| — | 
8-10 251); 100 | — | — | 4) g of these probably | 12 | 92.3| 1 7.71 
had no spermatophores . 
in the genital tubes. 
22-10 497)| 100 | —| — 2) 4 of these had no || 5%)| too | —| — | 2) 3 had 
| spermatophores in the _ yet moult 
_ farthest end of the geni- ) 
tal tubes. 
19-11 30 %)| 100 | —| — | 8) some of these seem to ) 
have empty genital | ) 
tubes, but under the | 
microscope I could see | 
some spermatophores | 
in them. 1 of these had | 
a carapace breadth of | 
6.3 cm. . . 
18-12 25 |100 | —-|] — ) 
30-3-’36| 754)| 100 | —| — | 4) there were some in- i | 
dividual differences in | | | 
the colour of the genital . 
tubes. i | 
4-4 100 |100 |-| — | 
7, 8-5 | 945)| 100 5) there were some in- | 4%)| 100 | -—| —- 3) 3 of th 
dividual differences, | had not 
but all the genital tubes moulted. 
contained —spermato- 
phores. 


i 
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between the left and the right genital tube). From the basis of 
the last pair of pereiopods a penis runs as far as the beginning 
of the hollow of the first pair of copulatory organs. WILLIAMSON 
elaborately describes the function of the copulatory organs of 
Cancer pagurus; Carcinides maenas presumably in this respect 
corresponds completely with Cancer pagurus. For detailed data 
about structure, histology and sexual products we refer to the 
publications of K6LLIKER (1843), Hatiez (1874), Broccur 
(1875), GROBBEN (1878) and GresBRECHT (1921). 

In table IX I compiled the data of the opened males. This 
table shows that we cannot distinguish a clearly perceptible perio- 
dicity here. In nearly all cases I found genital tubes filled with 
spermatophores. The state of swollenness and the whitish colour 
of the sexual organs vary, it is true, a little but there is a strong 
evidence that practically all animals, as regards the develop- 
ment of their sexual organs, could copulate all the year round. 

WILLIAMSON (1900) found that males of Cancer pagurus during the months 
of May, June, July, August, and September constantly showed filled genital 
tubes and he concluded that there is no periodicity and that, therefore, 
the males are mature all through the year. BRoccuHt (1875), however, holds 
that the male sexual organs of the Brachyura show a periodicity. 

Further it was also remarkable that most animals which had 
only recently moulted or which were about to do so, had 
strongly swollen whitish genital tubes (see Table X). Also this 
is, therefore, contrary to what we could ascertain for the females. 

Finally I tried to ascertain the minimum size of sexually 
mature male and female Carcinides. Accordingly I measured the 
very smallest of nearly all ovigerous females I could lay hands 
on during my investigation. (As a rule the number of small 
animals was slight, because they nearly all passed through the 
meshes of the net). Dr. VERWEY, moreover, kindly put at my 
disposal a number of the smallest berried females he obtained 
from 1934 catches. The complete data are as follows: 


Measure Number of | Measure Number of 

animals animals 
I.g cm I 2.5°cm 12 
2.0 I 2.6 7 
2.1 - 2.7 12 
2.2 2 2.8 8 
2.3 3 2.9 QI 
2.4 2 
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Moreover on 25-9-1935 I opened some still soft and small 
females (unberried). Judging from the state of their copulatory 
pouches they appeared to have copulated. The measures of 
these animals were: one of 2.4 cm; one of 2.9 cm; two of 3.0 cm; 
and two of 3.2 cm. Among a number of females which I opened 
On 24-10-1935, some animals under 3 cm had nearly ripe eggs 
in the ovaries, viz., one of 2.7 cm; one of 2.8 cm; four of 2.9 cm 
and six of 3.0 cm. 

From this it follows that even females of 1.g-2.0 cm may be 
sexually mature and so in my opinion we may safely conclude 
that female Carcinides become sexually mature in their first 
year and probably after one summer (see Chapter XI), as 
already stated by Orton (1913, 1936). 

As regards the males I dispose of only a few data, which 
follow below. The data refer to animals I opened on May 26th 


1936. 


Measure Particulars 

2.1cm | just moulted; feebly developed genital tubes, without sperma- 
tophores. 

2.9 moulted not so long ago; genital tubes without spermatophores. 

2.3 only the beginning of the genital tubes are filled with sperma- 
tophores. 

2.4 just moulted; genital tubes are filled with spermatophores. 

2.4 genital tubes are filled with spermatophores. 

2.4 genital tubes macroscopically not visible. 

2.6 moulted not so long ago; genital tubes without spermatophores. 

a7 just moulted; only the beginning of the genital tubes are filled 
with spermatophores. 

3.0 | moulted not so long ago; only the beginning of the genital tubes 

| are filled with spermatophores. 
3.1 | moulting; genital tubes are filled with spermatophores. 
3.1 | moulting; genital tubes are filled with spermatophores. 


From these data we may safely conclude that male Carcinides 
reach maturity at a size of about 2.5 to 3 cm. Of course it is 
difficult to say if the presence of spermatophores in the genital 
tubes is a proof of the animal’s ability to copulate or not. 


a a 


ON DEVELOPMENT, GROWTH AND DISTRIBUTION ETC. 27) 


Ill 


THE ATTACHMENT OF THE EGGS TO THE PARENT ANIMAL 


The eggs of the Decapoda after having passed the vulvae 
are attached to the pleopods. The manner in which they are 
attached has for a long time been an open question. Various 
hypotheses were given, but the point could not be settled. As 
far as concerns the Brachyura a solution is still needed. The 
attachment of the eggs is of such a fundamental importance 
for the propagation that the different opinions may be briefly 
mentioned here. 


Cavo ini (1787) thought that internally the eggs were provided with a 
sticky material which could be drawn into threads in water. 

Erni (1843) also thought that at least in Maia the eggs in the parent 
animal were provided with a sticky material derived from a thick-walled 
pouch of the oviduct (by this thick-walled pouch he presumably means the 
“copulatory pouch’’, which previously also was suggested by Cano). 

BELL (1853) stated that the egg was entirely surrounded by a thin layer 
of sticky material which was connected with the parent animal by means 
of a thread. When the eggs hatch, this layer is left as a capsule. 

LEREBOULLET (1860) describes the production of eggs in Astacus astacus. 
As the principal spot of the cement glands he mentions the pleopods. 

CHANTRAN (1870 and 1872) also saw the extrusion of the eggs and the 
cement in Astacus astacus. The sticky material was a mucus-like matter, by 
which the eggs were enveloped (see also LEREBOULLET). The extrusion 
of the eggs took one to a few hours. 

Bumpus (1891) thinks that in Homarus americanus the eggs are surrounded 
in the oviduct by cement which sticks to the “‘primary membrane”’ and 
makes the latter more waterproof and at the same time forms the “‘funiculus”’ 
by which the egg is affixed to the hairs of pleopods and abdomen. 

Cano (1891) for the first time goes more into details. He investigated 
the copulatory pouches of various Brachyura and concluded that they 
secrete a fluid which, in his opinion, was merely liquid chitin. He saw 
the extruding of eggs in Pisa, Ilia and Maia. When the eggs have left the 
vulvae they are deposited on the sternum. The female now stretches the 
abdomen and so forms an incubation-cavity, which is filled with water. 
At the same time the animal moves the pleopods, by which the eggs come 
into contact with the endopodite hairs, while the exopodites keep them in 
constant movement. — The forming of a perfect incubation-cavity is of 
great importance, as will be seen later on. — In the Peneides no sticky material 
occurs according to CANo, which, as he remarks, would be of no use, these 
animals not possessing an incubation-cavity in which this material might 
gather. Curiously enough Dromia — as regards the seat of the cement-glands — 
corresponds with the Macrura. Unlike the latter, however, Dromia does 
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possess an internal spermatophore pouch, consequently one would expect 
concurrence with Brachyura. 

Cano remarks that Mitne Epwarps (1834) tried to localize the seat of 
the cement-glands of lobsters in the oviduct; that Erpt (1843) considered 
the spermatophore-pouches as such and that Braun (1875, 1876-1877) 
found the real place (so he overlooks LEREBOULLET, 1860 in this matter). 
Perhaps his opinion that there is a certain connection between the place 
of fertilisation of the eggs and the seat of the cement-glands is right; though 
this has even now not yet been sufficiently proved. 

EHRENBAUM (1894) gives data about the production of eggs in Homarus 
gammarus. 

Herrick (1896) gives a description of the same phenomenon in Homarus 
americanus. In this animal the sticky material needs a few hours to harden. 
Herrick further says that the cement glands of Homarus gammarus and 
Astacus astacus occur in the pleopods. 

WILLIAMSON (1904) by means of a very ingenious and original theory 
tried to explain the attachment of the eggs in Cancer pagurus and Carcinides 
maenas; this theory I shall discuss later. 

ANDREWS (1904 and 1906) elaborately describes the production of eggs 
in Cambarus affinis. The cement glands here are principally found on the 
exopodite and the endopodite of the pleopods. He describes the typical 
rotating movements made by the female which just produced eggs, and 
which is of importance for the proper attachment of the eggs. The cement 
took more than twelve hours to harden. He tests Wr~L1amson’s theory for 
Cambarus affinis and is convinced that it does not hold good for this species. 

HERRICK (1909) describes the production of eggs in Homarus americanus 
more in detail than he did in 1896. Producing the eggs took a little more 
than four hours, but after half an hour the eggs were already attached. He 
describes the attachment of the eggs in detail in comparison to that in 
Alpheus, Synalpheus longicarpus (Herrick) and Carcinides maenas. He concludes 
that it is not quite clear how it takes place, and he is very sceptical as regards 
WILLIAMsON’s theory on the subject. 

CHURCHILL (1917-1918) who elaborately describes the biology of Calli- 
nectes sapidus gives good illustrations of the attachment of the eggs (see i.a. 
his plate XLVIII, fig. 7), namely exclusively on the endopodite hairs. 
He does not mention how the eggs are attached. 

MARQUARD (1926) only states that the numerous eggs of Eriocheir sinensis 
are attached to the hairs of the pleopods by means of a sticky material 
secreted by special skin-glands. 

BALss (1927) states that in Maia and in Carcinides twentyfour hours are 
necessary for the production and attachment of the eggs. 

‘TERAO (1929) states that in Palinurus japonicus v. Sieboldt the egg cement 
is produced from the tegumental glands of the swimmerets. 

PETERS, PANNING and SCHNAKENBECK (1933) state that in Eriocheir sinensis 
the eggs are exclusively attached to the endopodite hairs. In their opinion 
the eggs are surrounded by an “‘innern und dussern Membran” between 
which there is a cement-substance which just as in Cancer, is secreted by 
glands in the receptacula seminis. — Herewith they interpret WILLIAMSON 
apparently and wrongly so, unless they allude to what WILLIAMSON published 
in 1900, namely that the eggs of Cancer pagurus already in the ovary show 
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a large “perivitelline space”. In 1904. WILLIAMSON withdrew this statement 
and he gives very clearly as his opinion that the “perivitelline space” was 
only formed when the eggs came into the water. 


From this review of the literature it appears that it has been 
possible to form a more or less clear idea about the attachment 
of the eggs as this occurs in various lobsters. It comes down to 
this: — the eggs as soon as they have passed the vulvae find 
themselves in the incubation cavity, which is packed with a 
soft substance recently secreted by the cement-glands (prin- 
cipally to be found on the pleopods). The animal lies, when 
this takes place, on its back with the abdomen turned towards 
the ventral surface of the thorax. After the eggs are extruded 
the female begins to execute typical rotating movements. 
Through these periodical rotating movements combined with 
the gradually hardening of the cement, the eggs are attached 
to the parent animals. 

In the Brachyura, however, in which the eggs somewhat 
contrary to lobsters, fasten themselves exclusively on the endo- 
podite hairs, the course described above is not followed. Also 
in these animals each egg is generally in a separate cement 
capsule. 1) 

_ WILLIAMSON made a serious attempt also to explain this for 
Cancer pagurus. His results may be discussed and commented 
upon to some extent. 

WILLiAMsoN thought that no secretion of cement as such took 
place. As criteria he states the following: 

a. Never any eggs were found sticking together. 

b. The hairs of the exopodites never served as a means of 
attachment of the egg-strings. 

c. The copulatory-pouches do not secrete any sticky material 
(‘when the eggs are extruded the spermatheca is dry, except 
for the pasty white mass of sperms; the solid remains of the 
spermatheca fluid are present”). 

According to WILLIAMSON the following three conditions must 
be fulfilled to ensure an exclusive attachment of the eggs to 
hairs of the endopodite of the pleopods. 


1) RarHKe (1837) states for Crangon maculosus Rathke and Leander 
adspersus (Rathke) that sometimes a few eggs are in a common capsule, while 
Jory (1843) observed the same for Caridina desmaresti Mill. 
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a. The eggs may not be surrounded by a mantle of sticky 
material. 

b. The hairs may not be covered with a sticky material. 

c. Judging by the appearance of the eggs something must 
happen to cause the eggs to be only attached to the endopodite 
hairs. 

To this third condition he adds: “. . . and the relation is one 
which acts between each egg and some particular hair’, and 
continues: “The intimate relationship between the egg and 
the hair is due to the hair acting as a skewer upon which the 
eggs are impaled and strung”’. 

As was already known to WILLIAMSON eggs which have just 
been extruded and which for some reason or other (see below) 
have not been affixed, are surrounded by a very thick and 
transparent wall (Pl. V, fig. 1 and 2), called by him “peri- 
vitelline space” 1). This wall, in his opinion, is nothing but a 
liquid between two egg membranes. (He takes therefore for 
granted that the eggs of Cancer pagurus and Carcinides maenas 
are surrounded by two membranes, i.e., by the socalled outer 
chorion and an inner delicate vitelline membrane, the Dotter- 
haut of RATHKE). 


Concerning the question of the number of egg-membranes in Decapoda 
and their origin opinions differ greatly (RATHKE, 1829 (see REICHENBACH, 
1888); ErpL, 1843; DoHRN, 1870; Mayer, 1877; Cano, 1891; KorscHELT 
and Heer, 1893; HERRICK, 1909; TERAO, 1929). Especially MAYER treats 
at length of this subject. 

The endopodite-hairs, which compared with the exopodite- 
hairs are very long and in Cancer pagurus provided with small 
barbs at the top (see for Carcinides maenas M’INrosH, 1863 and 
Pl. IV, fig. 4 of the present paper), pierce the egg-plug in every 
direction and — according to WiILLIAMson — they pierce the 
chorion without damaging the very delicate membrane im- 


1) WiLxiamson supposes that this “perivitelline space” arises owing to 
absorption of water by the eggs as soon as they are extruded into the water. 
As a result, the chorion and the “‘vitelline membrane” are supposed to 
withdraw from each other. He could prove that eggs of Cancer pagurus taken 
from the ovary and put into seawater, form a “perivitelline space of more 
or less extent’’. In Carcinides maenas this was the case with only a few eggs, 
even though they remained in seawater for many hours; I can confirm 
this. As Wiitramson observed there arose a large “perivitelline space” in 


case the “perivitelline membrane” was damaged; I can also confirm this 
(Pl. VI, fig. 6). 
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mediately below the yolk. It is supposed that it is not possible 
for the hairs of the exopodites to serve as a spear, the hairs 
being feathered. (In Carcinides maenas, too, these hairs are 
feathered and form a close range.) The substance in the ‘‘peri- 
vitelline space”’ as soon as it appears, is sticky (which WILLIAMSON 
convincingly demonstrated) and as a result the impaled eggs 
stick to the endopodite-hairs. By the violent motion in which 
the eggs are, due to the beating of the pleopods and in cooper- 
ation with the large amount of the eggs the cement is extended, 
as a result of which the “perivitelline space’? narrows and the 
eggs are affixed to the hairs by means of a funiculus of cement. 

As appears from the review of the literature given above, 
this theory of WixLr1aMson practically has not found any de- 
fenders. However original this theory may be, it has one great 
drawback: it is too far fetched. The principle objections against 
WILLIAMsOn’s theory in my opinion are the following: 

a. How is it possible for the hairs to impale thousands of 
eggs (for Carcinides about 184.900) in a relatively short time? 

b. The first impaled egg must owing to the appearance and 
hardening of the glue, thwart the impaling of the next, to say 
nothing of the barbs at the top of the hairs. 

c. How is it that animals the eggs of which have been badly 
affixed (see Wiitiamson’s Pl. II, fig. 3a, 6, c;) lose these eggs 
after a relatively short time? When pierced in my opinion 
there is no reason for this happening. 

d. How is it possible to explain by the impaling-theory the 
fact that though no funiculi have been formed yet, two eggs 
may be found facing each other, fixed to the same hair and at 
the same height (see Pl. IV, fig. 1 of the present paper)? 
WILLIAMSON even shows us such a case (Pl. II, fig. 1, second 
and third eggs from the left). 

e. It is difficult to conceive how the hairs are supposed to 
pierce the “perivitelline space”, without frequent damages to 
the delicate ‘‘perivitelline membrane”’, which is close round the 
egg proper and which as WILLIAMSON remarks himself is so 
delicate that it is easy to overlook it. (This apparently occurs 
rarely, for in general only few spoiled eggs are found in an 
egg-plug). ie 

All these obvious objections are, in my opinion, done away 
with if we suppose that the outer wall of the “perivitelline 
space” is not impaled by the endopodite hairs, but as it were 
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smashed and pushed upwards. In other words the local pressure 
the hair exercises on the egg damages the outer membrane, 
When we examine the endopodite-hairs when somewhat 
enlarged (PI. IV, fig. 4) it strikes us how easily the eggs may 
get pressed between them; which must lead to the outer capsule 
being easily damaged. The continuous movement of the pleo- 
pods, observed by WiLuiamson during the egg-laying of Cancer 
pagurus and Carcinides maenas, and which I can confirm for the 
latter, also facilitates this very much. If we assume that the 
outer membrane is smashed and not impaled, we see phenomena 
which entirely agree with those of WrLtiaAmson’s Plate II. A 
case as shown in PI. IV, fig. 1 of the present paper needs, there- 
fore, no farther comment, and furnishes with fig. 2, in my 
opinion, a good argument against the “impaling theory’’ and 
the course of action suggested above. Moreover it remains 
comprehensible why no eggs attach themselves to the exopodite- 
hairs. As the latter stand close to each other and, moreover, 
are feathered, no eggs can get strangulated between them. 
They form, as it were, a hedge which helps to form the side- 
walls of the incubation-cavity and which, being compact, cannot 
exercise a local pressure on the egg. Co-agglutination of the 
eggs is prevented, in my opinion, by their round shape coming 
into contact with a relatively large and elastic surface, by which 
deterioration of the outer membrane is prevented. 

A first requirement for the smashing of the outer egg-mem- 
brane is, that it should not be possible for the eggs to leave 
the incubation-cavity, i.e., the incubation-cavity should be com- 
pletely closed. Only in that case the hairs can exercise a certain 
pressure on the eggs. 

During the experiments to fix the limits of salinity in which 
Carcinides maenas eggs still developed (see Chapter IX) and in 
which females with eggs stayed in aquaria without a sandy 
layer at the bottom, I noticed that the attachment of newly 
produced eggs in these animals entirely failed. (Such a pheno- 
menon was also stated for other Brachyura: WILLIAMSON (1904, 
Cancer pagurus), CHURCHILL (1917-1918, Callinectes sapidus) , 
PETERS, PANNING and SCHNAKENBECK (1933, Eriocheir sinensis). 1) 


ss In WILLIAMSON’s experiments the attachment of the eggs failed. in 
all animals he kept in captivity, perhaps for want of a sufficient layer of 
sand in his aquaria. The only animal in which the attachment of the eggs 
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To study the reason for this phenomenon I took females of 
Carcinides maenas which I expected to produce eggs shortly (in 
November, see Chapter II). I placed a certain number of these 
animals in basins without a sandy layer at the bottom and an 
equal quantity in basins with a thick (more than 1 cm) layer 
of sand at the bottom. Now I could ascertain that it is of the 
greatest importance for the attachment of the eggs that the 
animals whilst producing eggs can bury themselves in the sand. 
For all the animals in the basins without sand the attachment 
of the eggs proved to be a failure apart from a very small 
group, in which the eggs, however, also scon got loose. The 
animals then sat with their abdomen turned backwards in a 
layer of eggs spread about the bottom and which under the 
microscope appeared to have a sound “perivitelline space” 
The animals in which the attachment was successful, without 
any exception, were those of the basins with a layer of sand 
at the bottom. Several times I disturbed such an animal which 
produced eggs when, accidentally, I took it from its basin at 
that very moment to see if it had already produced eggs. The 
eggs then escaped from the cavity the animal had formed 
by bending its abdomen backwards and the attachment of 
the eggs partly failed. 

From this it appears that it is important for the female that 
is about to produce eggs to find itself on a suitable substratum. 
(Probably this also is the cause of the unsuccessful attachment 
of the eggs in other species of crabs in captivity). 

Presumably many Brachyura and especially Carcinides maenas 
cannot form without suitable substratum a properly enclosed 
incubation-cavity, 1) in contradistinction to many Macrura 
which can. By burying themselves in the sand before the eggs 
are produced they can form a well enclosed incubation-cavity. 
Then a sufficient pressure on the eggs can be exercised by the 


was successful, came from the aquarium of the laboratory, probably with 
a thick layer of sand at the bottom. PETERs, PANNING and .SCHNAKENBECK 
and CHURCHILL only indicate that the attachment of the eggs failed; the 
former, just as Wi1LL1AMson does, think the cause must be found in the 
“kiinstliche Bedingungen” (presumably they were right here, without clearly 
realising it; see p. 283). 

1) It would be interesting to study whether crabs with a broad concave 
abdomen, as, e.g., Hyas araneus L., can form an incubation-cavity in- 
dependently of the substratum. 
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endopodite-hairs of the pleopods, as a result of which the eggs 
can properly become attached to these hairs. 


Summarizing I think there is every reason to doubt the 
correctness of WILLIAMson’s theory. The whole process as con- 
ceived by him in my opinion is too far-fetched and my expla- 
nation is simpler and perhaps for that reason more plausible. 
I think I have sufficiently shown that it is impossible for Car- 
cinides maenas without a suitable substratum (a sufficiently thick 
layer of sand) to form a properly enclosed incubation-cavity 
when producing eggs. Perhaps this does not only hold good for 
C. maenas but also for other Brachyura. Some data in the litera- 
ture cited above at least point to this. A number of Macrura 
succeeds in forming independent of their substratum a suffi- 
ciently enclosed incubation cavity. They succeed in doing so by 
throwing themselves on their backs, whereby the abdomen is 
bent far forward. 


IV 
THE NUMBER OF EGGS 


As I was interested to know how many eggs the egg-plug of 
a rather large female Carcidines maenas contains in connection 
with the number of their offspring I tried to estimate them. I cut 
off one of the eight pleopods and counted with a weak enlarge- 
ment the eggs which were attached to it. These were 23.104 eggs. 
Multiplying this with 8 I obtained for the entire egg-plug 184.832, 
or approximately 184.900 eggs. The greatest carapace breadth 
of the animal was 4.6 cm. Bare (1858) estimated the number 
of eggs of Carcinides maenas at 200.000. Here follow a few data for 
comparising with mine. 

Cancer pagurus. 1.441.000 (estimated by BuckLanp, see Wiz- 
LIAMSON); 460.000 (animal of 5.75 inches, WILLIAMSON, 1900); 
3.000.000 (animal of 71/,;, inches, WILLIAMSON, 1900). WiIL- 
LIAMSON obtained his figures by weighing. For further data about 
this method see his publication. 

Ertochetr sinensis. 920.000 for an animal of 6.5 cm length of 
carapace; 270.000 for an animal of 4.7 cm length of carapace. 
PETERS, PANNING and SCHNAKENBECK (1933) to whom we owe 
these data, used the method which is employed for the counting 
of plankton. 
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Callinectes sapidus, SmrrH (1885) estimated the number of eggs 
at 4.500.000; PAULMIER (1g0I) estimated it at 2 — 3.000.000; 
Hay (1904) estimated 1.500.000. CHURCHILL counted the num- 
ber of eggs per endopodite hair of a pleopode. This number was 
multiplied by the total number of hairs of all endopodites. In 
this way he obtained the figure of 1.750.000. 

Homarus gammarus. 8.000-32.000 (numerous countings for 
larger and smaller animals, EHRENBAUM 1896). 

Homarus americanus. 3.045-91.350 (numerous countings for 
a great number of small and large animals, HERRICK, 1909). 

Crangon crangon. 1.560—14.200 (countings for animals of 40 mm 
to 75 mm by Havinea, 1930). 

EHRENBAUM (1896), HERRICK (1896, 1909) as well as WIL- 
LIAMSON (1900), HAviNcA (1930) and PETERS, PANNING and 
SCHNAKENBECK (1933) draw attention to a correlation between 
the size of the parent animal and the number of eggs. Probably 
this correlation also exists in Carcinides, but this has not been 
investigated. Of the Brachyura mentioned here Carcinides maenas 
has the smallest number of eggs 1). 


V 
THE CARE FOR THE EGGS BY THE PARENT ANIMAL 


During the experiments (Chapter IX) with egg-bearing 
female Carcinides maenas whereby, as a matter of course, I practi- 
cally daily observed the animals, it struck me that the berried 
females often assume a very characteristic attitude (see fig. 
2 and 3). 

The animals then stand in a very erect position whereby the 
body is only supported by a couple of pereiopods. The other 
pereiopods repeatedly pierce into the egg-plug. The chelipeds 
in many cases also stir the egg-plug. After this continues for some 
time the animal periodically flaps with its abdomen, whereby 
the pleopods either are actively or passively moved. The result 
of these two movements is that in a short time the mass of eggs 
first so compact changes into a somewhat uneven flaky mass. 

These periodic movements last for a considerable time and in 


1) DuNCKER (1934) states for the number of Zoeae which were born of 
Sesarma (Holometopus) cinereum (Bosc) in captivity an average of 9.000 and as 
extremes 4.700 and 13.400 for five countings. 


286 G. J. BROEKHUYSEN JR. 


this way again and again fresh water is pumped between the eggs. 
No doubt this characteristic action is meant to clean and air the 


Fig. 2. Carcinides maenas, cleaning and 
airing its eggs, ventral view. a. the egg- 


plug. Natural size. 


ova. (Nearly the same 
phenomenon I could ob- 
serve in ovigerous Hyas 
araneus; the picking by 
the periopods, however, 
did not take place, al- 
though the  chelipeds 
seemed to play a certain 
part. In this species the 
flapping with the abdo- 
men is fiercer, which is 
possible as the egg-plug 
occupies much less space 
between sternum and 
abdomen; among other 
things because the ab- 


domen is more cuplike than that of Carcinides maenas. I could 
not ascertain an active or passive movement of the pleopods 
caused by the flapping of the abdomen). 

It is perhaps well again to lay stress on the fact that in my 


Fig. 3. Carcinides maenas, cleaning and airing its 
eggs, dorsal view. Natural size. 


experiments I used animals which were in basins with only 
a little shell-grit at the bottom, so that they could not dig them- 
selves in. No doubt dug in animals, will nurse their eggs regularly 


in the manner described above. 
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It is obvious that this mode of acting, if it occurs during the 
relatively short time (some days, see Chapter IX) when the 
larvae leave the eggs, must highly promote the hatching. 

Once I observed how a female with hatching ova sat quiet with its abdomen 
turned outwards, so without flapping with it. The pleopods, however, were 
moved ever and ever again so that the egg-plug was in constant movement. 
The animal did not prick with the pereiopods in the egg-mass. So this 
procedure differed somewhat from the one I described above. In my ex- 
perimental basins (Chapter IX) I observed, however, twice an animal 
with hatching eggs which behaved practically as one cleaning and airing 
its ova. It struck me that one of these animals continued its movements in 
spite of being disturbed by my taking off some eggs for a sample. 

Probably here is no case of facilitating the hatching but only 
the usual phenomenon of cleaning and airing. *) 

It remains possible, however, that the hatching of the eggs by 
the movements of the appearing larvae stimulates the parent 
animal, which as a result, perhaps, will proceed to cleaning and 
airing the eggs more often and more intensely than normally. 

In this connection it is of importance that ANDREWS (1906) 
observed that Cambarus affinis performed the airing of the eggs 
more or less intensely in connection with differences in the 
oxygen-content of the water. Finally it may be noted, that Coucu 
curiously enough described an attitude of Carcinides maenas 
which is very much like the one described in this chapter which 
was assumed by the animals when they were disturbed. 


VI 
THE “EIERSCHUTZREFLEX” OF BETHE 


When handling the crabs, especially the berried females now 
and then assumed a very striking attitude (see fig. 4). This reflex 
apparently is assumed for the protection of the eggs. 

It was first observed and described by BETHE (1897). (MAN- 
GOLD, (1914); BALss, 1927; SCHELLENBERG, 1928; and PETERs, 
PANNING and SCHNAKENBECK, 1933 refer in their works to BETHE). 

Among the various characteristic reflexes which Berne found 
in stimulating Carcinides maenas there was one which he calls 


1) The same applies to the actions as described by Batss (1927) for 
Homarus gammarus, WiLuiaMson (1904) for Cancer pagurus, and BréTRIx 
(see Herrick, 1909) for Homarus americanus. 


19 
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‘“Fierschutzreflex’’. The description he gives entirely agrees with 
what I observed myself. Various ovigerous females, when in- 
tensely stimulated, fall into a state of temporary motionlessness 
whereby the pereiopods, as it 
were, sling themselves round 
the egg-plug and the chelipeds 
folded under the body partly 
prick in the egg-plug (see fig. 4). 

I made the following inves- 
tigation to ascertain whether 
this reflex is restricted to berried 
females or not (see table XI). 

The individuals of four dif- 

ferent crab-catches were used 

Fig. 4. Carcinides maenas, ““Eier- as material to study this. Only 

schutzreflex”’. a. the egg-plug. : = 

AL ealise animals having at least one 

cheliped were used, those miss- 

ing the two chelipeds were left out of account. The mechanical 

stimulus consisted in the dropping of the animals once or twice 

from a certain height whereby I tried to land the animals on 

their backs. (In this way crabs are induced to assume the reflex- 
attitude quickest). 

The animals of 24-1-1935 and of 19-9-1935 had passed the 
night and part of the following day in a basin, whereas the ani- 
mals of 31-1-1935 were freshly caught and were tested immedia- 
tely after I got them. The females of the latter I again tested the 
next day after they had been for a day in a dry basin. The num- 
ber of the tested animals then amounted to 172 and 1o1 of them 
showed the ,,Eierschutzreflex”’, that is 58.7 % and 44.8 % more 
than the previous day. (Only those animals were considered to 
show the ‘‘Eierschutzreflex’’ which showed this reflex in its 
most perfect form). 

From the table it appears that the “Eierschutzreflex”’ for the 
greater part occurs in ovigerous females, but also that only a 
certain percentage shows the reflex. Then follow the females 
infested with Sacculina carcini Thomps. (The second group of 
crabs of 24-1-1935 forms an exception, but this, I think is due 
to the small number of tested animals). The difference between 
females with Sacculina carcint and not (at least not externally 
visibly) infested females is only slight. Of the tested males not a 
single one showed the reflex, while the males with S. carcini 
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TABLE XI 
Date | With) 95 9 | S/o]. Particulars 
ova | 
Number of animals | 24-1-’35 108 + 781)| 42 46 |47| 1) maydifferone. 
Number with “Eier- . 
schutzreflex”’ 29 2 I 17) | —| #) showed it just 
for a moment. 
Yo. 26.9 2.6 |e 2<4..| 9.2.) — 
Number of animals | 24-1-’35 29 18 18 16 7 
Number with “‘Eier- | 
schutzreflex”’ I 2 = = 
of cr Ge ehie| ih ie - - 
Number of animals | 31-1-’35 178 | + 2071)| 66 88 |53] 1) may differ one. 
Number with ‘‘Eier- | 
schutzreflex”’ 25 | 4 - 17) | —| #) moreover one 
animal with 
| more or less in- 
termediate ab- 
domen was in- 
clined to show 
the reflex. 
% 14.0 1.9 - ep eo 
Number of animals | 19-9-’35 7 _ 92 - —| 1) the first time 3 
Number with “‘Eier- the secondtime4. 
schutzreflex”’ 3-4 1) _ re), 3 —| 7) animal that 
Vs 42.9-57.1 _ i ol —| had stayed in a 
corner of my 
| room during the 
| night. 


female infested with Sacculina carcini Thomps. 
male infested with Sacculina carcint. 


only showed it to a very small extent +). That male crabs in- 
fested with Sacculina sometimes show the reflex may be in connec- 
tion with their having secondary sexual characters of more or 
less the female type. 

Moreover it was clearly shown that fresh animals are less’ 
inclined to assume the reflex-attitude than less fresh ones. This 


1) According to BeTHE the “Eierschutzreflex” is not limited to berried 
females, but is also assumed by unberried females and rarely by males. 
Yet he is inclined (without stating arguments for this supposition) to call 
this reflex typically female, aiming at the protection of the offspring. 
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seems to me logical, a physically stronger animal sooner assuming 
an agressive attitude if irritated thana physically weaker animal, 
which in such a case is more inclined to be on the defensive. The 
fact that females infested with Sacculina carcini are somewhat 
sooner inclined to assume the “‘Eierschutzreflex”’ than those not 
infested, may perhaps be reduced to the physically less good 
condition of the former; it is, however, also possible that this 
parasite acts on the host as if it were an egg-plug, a supposition 
already expressed by Grarp (1887). 

POLIMANTI (1912) believed that it is the more difficult to 
induce a crab to assume an attitude as if apparently dead the 
more it is stimulated consecutively. At length such an animal 
was supposed to have only one means of reacting left: taking the 
flight. This led me to investigate whether this would also hold 
good for the “Eierschutzreflex”’. To clear the point I used two 
animals in an aquarium filled with a little diluted seawater. At 
the bottom were shells, air bubbling through the water. With 
each animal twice experiments were made, that is, each time on 
a different day. The temperature of the water was 10°.5 C. the 
first day and 10°.1 C. the second day. 


The first animal showed the reflex-attitude to the highest degree of 
perfection, the second very often did not fold the chelipeds under its body. 
I stimulated the animals mechanically. When they had assumed the reflex- 
attitude, I laid them on their backs to observe their first movement. For 
the second animal it was difficult to fix this moment. When it arose from 
the reflex-attitude, lying on its back, it raised itself a little, then fell down 
again. Owing to this falling down the animal again often assumed the 
reflex-attitude. Sometimes this happened a few times consecutively, till at 
last the animal tried to turn. This was the moment when, for this animal, 
I pressed the stopwatch. On the second day this animal showed the same 
characteristics, whereas the first animal also that day behaved normally, 
so the animals showed marked individual differences. 


For the following table only the results of the first series are 
used, the second series yielded a similar result. 

It appears from this table that what Potimantr thought to 
have ascertained for the attitude of crabs when apparently 
dead at least does not hold good for the “Eierschutzreflex’’. 
Conspicious are the great differences in the lengths of time during 
which the “reflex-attitude’? was assumed by the same animal 
(see in this connection Potmmanti, 1912, and DEARBORN, 1899). 

I generally got the impression that the animals became more 


sensitive as they were more stimulated (DEARBORN, 1899); 


_— 
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Ne 


First | Second} First |Second|| First |Second|| First |Second|| First | R 
nimal | animal || animal | animal || animal | animal || animal | animal || animal ea 
I ‘is | I I 0” r 5” 33° oy | 2 fae 7 Gf 25" 
20 41” |} 12” 19” re 10” 160” 22% qe 
185” 86" || 25” si) | 1 26" 10” —5) 13” || 6” | 4) ithad not yet 
375° 4) hee bee af 18” 14” Ped 20” 46” | 8” | entirely turned 
34” | 88° 19” 31” ry 30” ie 10” Ta) ||Povers 
oe. hy REO pag” 45° || 20” ? aie 17” || 13” | #) chelipeds in- 
SE Eo | eS alleen Sl I 94” *) 7 yen terlocked. 
Sra ao era ion." 13” 9” 23” || 3) stopped for 
OO ov sot | i all Mia: iad, | ieee li Mace: 19” so" some minutes. 
Bap APQ RTL TROT: ye gas Ph) eet 15” 20” 28” || 4) chelipeds in- 
30” | ua ers 49” 10” 16” 8” | terlocked. 
me | | 265% |) 20" = hh akg? 18” tbe 5) stopped for 
mae) | 366"")) “to” 32” || 6” a1” 55” i some minutes. 
10” | 30” | 8” 31” 23” 16” 18” | 
ee) Seat | 28” ei 10” ry” 18” | 


moving an object in their neighbourhood, already, often induced 
them to assume the reflex-attitude. (Very probably the cause 
was in that case the visual stimulus and not the mechanical 
one, created by moving the water. If the water was stirred 
behind the animal it sometimes did not react). One of the ani- 
mals even reacted when I myself moved; proving how sensitive 
at last the animals were. 

The ethological meaning of the “‘Eierschutz-reflex”’ is perhaps 
the protection of the eggs, as BETHE already thought. We must, 
however, observe here, that this protection does not hold good 
when the animal lies on its back. Then this temporary motion- 
lessness is very dangerous for the animal itself and for the eggs. 
It might be possible for the animals to become active again in 
such a case if the egg-plug were strongly stimulated, but for 
two animals I investigated to this purpose, this, however, 
appeared not to be the case. 


292 G. J. BROEKHUYSEN JR. 


Vil 


THE DEVELOPMENT OF THE EGGS IN THE PERIOD 
FEBRUARY 1934 TILL AND INCLUSIVE NOVEMBER 1935 IN THE 
SURROUNDINGS OF DEN HELDER AND THE DETRIMENTAL 
INFLUENCE THAT WAS CAUSED BY A TEMPORARY VERY LOW 
TEMPERATURE OF THE WATER. 


The greater part of the material for which I investigated the 
degree of development of the eggs originated from crab-catches 
on Texelstroom and from Nieuwediep Harbour with the Balg - 
zand (see Chart I). Only a small part came from outside the 
fairway. The results were comprised in the Tables XI] and XIII, 
in which the observations are expressed in averages per week. 
(As last week of the month the number of days from the 21st 
till and inclusive the last day of the month was taken. So this 
last week consists of more than seven days). As it was not possible 
to get the temperature of the main region (Texelstroom) itself, 
I had to content myself with daily temperature-readings of 
the water in the Harbour, that is at a depth of about one meter 
below the surface, at high water and practically stationary tide. 
(This temperature is daily read at the Zoological Station). In 
the cold months of the year and especially during the periods 
of frost this high-water temperature in the Harbour will be very 
near the highest temperatures of the surface-water of Texelstroom. 


The temperature of the water at the bottom of Texelstroom, with which 
we are concerned, at high-water in the cold periods will probably be the 
same as or somewhat lower than that of the surface-water. This is caused 
by the difference in salinity between bottom- and surface-water being too 
slight to prevent the cooled surface-water from sinking to the bottom. When 
the tide turns and the water begins to flow through the fairway into the 
North Sea, Texelstroom gets a supply of water from the Waddenzee. This 
water which is cooled appreciably during the time it was in the shallow 
Waddenzee, will decrease the temperature in Texelstroom much. But having 
only at my disposal temperature data for high-tide I had to neglect this 
decrease. 


During the hot months of the year exactly the opposite thing takes place. 


In the hot months of the year the temperature data I used will 
only come near the lowest temperatures to which the crabs 
were exposed in the regions to be discussed. The temperature I 
aid downin Table XIV, and indicated in Diagram I, gives, there- 
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fore, for the wintermonths only the highest and for the summer 
months only the lowest temperature to which the crabs were 
exposed. For a comparison between the development of the eggs 
in 1934 and in 1935 in connection with the temperature this 
offers no obstacle. 

For the data concerning the development of the Brachyura 
and especially the first stages I refer to BALss (1927), KorscHELT 
and Hemer, ReIcHENBACH (1888), HERRICK (1891), MAYER 
(1877), Bumpus (1891). Unfortunately Cano’s publications on 
this subject were not available to me. Especially KorscHett 
and HEIDER (1909, p. 115-132; I910, p. 326-357) give a clear 
account of the chief particulars of the early development of 
Decapoda. In Decapoda generally the nauplius-stage is passed 
in the egg. The larva which finally leaves the Brachyuran egg 
is the “‘protozoea”’ (see: Du Cane, 1839; Goopsir, 1842; BATE, 
1858; Faxon, 1880; WILLIAMSON, 1900, 1903; MEEK, 1918; 
GIESBRECHT, 1921; BALss, 1927; LEBour, 1928; PETERS, PANNING 
and SCHNAKENBECK, 1933; MARUKAWA, 1933.) 

The protozoea of Carcinides maenas has been described at 
length and illustrated by Du Cane (1839) and Faxon (1880). 
They both describe the moult, which takes place a short time 
(probably dependent upon the temperature) after leaving the 
egg (see in this connection also WILLIAMSON, 1903 and 
JORGENSEN, 1918). The two descriptions do not agree; FAxon’s 
however, entirely corresponds with what I could repeatedly 
observe, and in my opinion this is the correct one. The post- 
embryonic development of Carcinides maenas has been studied 
by WILLIAMSON (1903), these stages are of minor importance 
as far as concerns my investigations. 1) 

When studying the development of Carcinides eggs from the 
neighbourhood of Nieuwediep I distinghuised the following 
eleven stages of development: 

Stage I. No segmentation, whereby externally no cleavage 
was visible (Pl. V, fig. 1). 


1) VauGcHAN THompson is fairly generally considered to be the discoverer 
of the metamorphosis of the Decapoda (Goodsir, 1842; BATE, 1858; HERRICK, 
1895; CANO, 1891; WILLIAMSON, 1903; Baxss, 1927; LeBour, 1928). The 
real discoverer however is MARTIN SLABBER, who in 1778 published his 
discovery, made according to HERRICK (1909) on the zoea of Palaemonetes 
varians Leach (see also BELL, 1853). 
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Stage II. Few cell-divisions, whereby + 2-16 cells could be 
distinguished (Pl. V, fig. 2 and 3). 

Stage III. A good many cell-divisions. 

Stage IV. A great many cell-divisions, whereby the number 
of cells has become very large. 

Stage V. In which for the first time a yolk-free, i. e., a clear 
part, began to show itself. This stage runs parallel with the 
appearing of entoderm cells and a little pronounced invagina- 
tion: (Pi V. \fiec4). *) 

Stage VI. A more or less distinct division in a yolk-free and 
a yolk-containing part. So this stage comprises the whole period 
elapsing between the very first indication of the forming of 
' germ layers (Stage V) and the appearance of the eye-pigment 
of the protozoea (Pl. V, fig. 5). 

Stage VII. The very first appearance of the eye-pigment 
(PL OV 5 fiz). 

Stage VIII. The appearance of the pigment-bands on the 
abdomen of the larva, composed of the developing chroma- 
tophores. 

Stage IX. The larvae are markedly pigmented, the chroma- 
tophores generally clearly star-like, the yolk-rest is still too 
large for the larvae to leave the eggs (Pl. VI, fig. 1). 

Stage X. The larvae are leaving the eggs, that is to say, 
besides a great number of intact eggs we see empty egg-capsules 
and protozoeae (Pl. VI, fig. 2. Pl. VI, fig. 3). 

Stage XI. The larvae have all left, only degenerated eggs anda 
great amount of empty egg-capsules haveremained (PI. VI, fig. 4). 

Especially in the winter of 1933-1934 a great number of egg- 
plugs contained a high percentage of degenerated eggs.?) If 
generally speaking one half of the eggs or more of a female were 
unsound, I considered this animal to belong to the category of 
animals with degenerated and black eggs (see tables). 


1) Herrick (1891) says concerning the egg of Homarus gammarus that 
the time between the first invagination and the first ‘‘keel’’-formation 
(yolk-free part) is about one day (temperature 69° F.). 

*) This was all the more striking as in general the egg-plug contained 
few unsound eggs; a phenomenon to which MAYER (1877) pointed for 
Pagurus prideauxii Leach, Maia verrucosa H.M. Edw. and Ilia nucleus (Herbst) 
and Herrick (1896) for Homarus americanus. In Dardanus calidus (Risso) 
(= Pagurus calidus) according to HERRICK a large number of the eggs fail 
to develop. 
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Sometimes highly-segmented eggs all at once stopped developing. The 
eggs which were but little transparent because of the yolk mass, then became 
entirely opaque and under the microscope they appeared black. For a long 
time they remained at the same stage of development and finally degenerated. 
No doubt this was a result of an internal disturbance fatal for the development. 


The eleven different stages, of course, are rather subjective. 
The limits between stages II and III and stages III and IV 
are by no means well marked, though there are differences. The 
total number of ovigerous females which furnished the data of 
Table XII was 5640. In the spring of 1934 I also examined 341 
berried females from beyond the fairway, the data of these are 
compiled in Table XIII. 

In comparing the average monthly temperatures of 1934 
and 1935 (Table XIV) it appears that for November 1933 it 
was 8°.6 C. and for November 1934, 8°.9g C., practically no 
difference therefore. In the following month, December, in 
1933, unlike December 1934, an enormous cold seems to have 
occurred, the temperature being 1°.4 C. For several days the 
crabs at Texelstroom were then exposed to temperatures of 0° C. 
or less. It is interesting to see if these exceedingly low tempera- 
tures had a detrimental influence on the Carcinides eggs. This 
we can do by comparing the percentage of unsound eggs found 
in the February and March 1934 catches with those found in 
the months of February and March 1935. We can make this 
comparison, because, as stated above, accidentily the monthly 
temperature of December 1934 was 8°.5 C., 1.e., a high one. 

(The ideal thing would have been if it had been possible to 
compare the December 1933 catches with those after December 
1933. As my investigations only began in February 1934 this was 
not possible. I think the comparison between 1934 and 1935 is 
almost just as reliable). 

What does this comparison teach us? If we study the percen- 
tages of unsound eggs in the weekly averages of February and 
March 1934 they appear to be respectively 45.3; 38.9; 42.3; 36.9. 
In April the percentage is much slighter but this is no doubt caused 
by the fact that the dead eggs have at last fallen off from the 
pleopods. (From this it also appears that probably the females treat 
the dead eggs just as the living ones; otherwise the former would 
probably have much sooner be discarded by the parent-animal). 

The weekly averages for February and March 1935 contain as 
percentages of dead eggs the following: 3.7; 10.3; 6.6; 3.7; 9.25 
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9.0. We may conclude from these data that the very low temper- 
ature during December 1933 has caused the death of about 
40 % more eggs than was the case in the mild winter of 1935. 
We must keep in view here that this value is based on those 
animals of which one half or more than one half of the eggs had 
stopped development, so that the value of 40 % really seems 
exaggerated. On the other hand the animals for which the num- 
ber of dead eggs was less than one half have not been taken into 
account. The latter greatly counterbalances the former, so that 
we may safely conclude that 40 % of the eggs of the crabs at 
Texelstroom in the winter of 1933-1934 were destroyed by the 
severe cold. A striking feature is that no black eggs occur in the 
observations for the wintermonths of 1933-1934, whereas in the 
wintermonths of 1934-1935 they occur in great numbers. This 
might suggest that the eggs which blacken are the weakest and 
therefore are destroyed by the low temperature first. In how far 
the low temperature as such was the cause of the great mortality, 
or whether the low salinity resulting from the low temperature 
(see Chapter IX) worked detrimentally, cannot be ascertained 
without experiments. 

A comparison of the crabs from beyond the fairway (see Table 
XIII) with those from Texelstroom, yields the following results: 
of the crabs from Texelstroom investigated during the months 
of March and April 1934, 214 on 627 or 34.1% possessed degen- 
erated eggs. Of the crabs from beyond the fairway 74 on 341 or 
21.7% possessed degenerated eggs. This last percentage is 
relatively high as the greater part of the crabs were caught in 
the second week of March from a haul along the black buoys in 
the Westgat (see Chart I), among which 34.7 % with degenerated 
ova. If we leave this haul out of account the number of crabs 
from beyond the Marsdiep is 220 and the number of animals 
with degenerated ova 32, so 14.5 %. 

From the above figures it appears clearly that the greatest 
losses were suffered by the animals on Texelstroom (where 
exposed to the lowest temperature); then follow the animals in 
the Westgat (under great influence of inland water) and the 
smallest losses were suffered by the animals in still salter water. 
Maybe that the above is not exact throughout because there 
always occurs a certain exchange, but still the differences’ are 
evident. In how far only the temperature or the temperature in 
connection with the salinity (see Chapter IX) caused the dif- 
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ferences, can not be settled here. The above, however, is very 
demonstrative and shows that when the animals migrate to 
salter water in case a cold suddenly sets in, this may prevent a 
great part of the eggs from being lost. The fact that the greater part 
of the animals did not do so, however, points to the existence of a 
sharp line of demarcation in the direction of the higher salinity 
for Carcinides (see Chapter VIII). 4) 


That a severe winter may cause great damage to marine Crustacea is 
a wellknown fact. JOHANSEN (1929) mentions this for the winter of 1928-1929 
and he mentions this for Liocarcinus holsatus (F.), Crangon crangon (L.), Leander 
adspersus (Rathke) var. fabricii (Rathke), Cancer pagurus, Hyas araneus (L.), 
Homarus gammarus, Gammarus locusta L. (It is strange that Carcinides maenas 
is not mentioned). According to LuMsy and ATKINSON (1929) TESCH mentions 
mortality for the winter of 1928-1929 among crabs on the “‘Eastern Grounds” 
(no doubt Cancer is meant here), while an English fisherman on the “‘Shipwash 
Ground” also caught a few dead crabs. VERRILL (see ATKINSON and LumBy) 
in 1883-1884 states a great scarcity among the Crustaceans of New-Foundland 
and he considered the very low temperatures in the beginning of 1882 to 
be the cause. Coutins (1884) states suchlike cases. ) 


In how far was the appearance of Carcinides-protozoeae in 1934, 
compared with 1935 delayed by the months of cold weather? 
When considering table XII we see that in 1934 in the second 
week of May for the first time I observed animals with hatched 
eggs. About the first week of May I have no data, but the per- 
centage of eggs that hatch in the second week of May only 
amounting to 0.5 %, we may safely take this week to be the cor- 
rect one. For the year 1935 the first animals with hatched eggs 
seem to occur between the second week of April with 0.0 % and 
the third week of May with 81.6 %. Unfortunately I have no 
intermediate data. I think it may be defended to diminish this 
period to the fourth week of April and the first week of May. In 
1934 there were about three weeks between the time of the first 


1) We must, however, also take into account the fact that a rapidly 
falling temperature soon makes the animals motionless, by which it would 
not be possible for them to withdraw from too cold water. On the other 
hand the fall of the temperature is never so sudden, so that the fact that 
crabs become motionless through it will not be decisive. 

2) BLEGVAD (1929) showed that in the tidal zéne of the Danish mudland- 
region, in the severe winter of 1928-1929 many molluscs and worms perished. 
The mortality-percentage varied from 33 to 100%. JOHANSEN (1929), 
Lumpy and Arxinson (1929), ScHNooR (1929), and DaNNEVIG (1930) 
describe similar phenomena in fishes. 
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animals with hatched eggs and the moment the greater part 
of the animals were in this stage. For 1935 we may only accept 
the same points of time if the difference in temperature in the 
period in question in the two years is not too great (the temper- 
ature for end April and beginning of May 1934 and 1935 
differed about 1° C. (see Diagram I) and this was for 1935 the 
lowest, which probably makes the comparison between the two 
years more inaccurate). 

The difference in point of time when for the first time animals 
were found with a completely hatched egg-plug was for the two 
years probably one, or at most two weeks (taken for granted 
that for the two years the eggs appeared about at the same time, 
see Chapter II), and this may be called slight, considering the 
long time it takes for the eggs to develop. 

How can we explain this probably slight difference? 

At any rate it is a fact that the development of the eggs in the 
winter of 1933-1934 must for at least a period of one month have 
been at a standstill, whereas in 1934-1935 the development 
could proceed though probably very slowly. !) We should really 
expect in 1934 the eggs to hatch at least one month later than 
in 1935. The only reason for this not happening seems, in my 
opinion, to be the much delayed development of the eggs even 
during relatively mild winters and therefore it will not be of 
great importance whether in a certain year for a month or longer 
the development is at a complete standstill. The delay caused 
will be only slight. 

Our conclusion would then be that a period of severe cold 
during the winter may be detrimental to a large percentage of 
eggs of Carcinides maenas, but that this would probably not 
cause a delay of any importance in the hatching of the eggs. Is 
the cold to last for some months a delay of some importance 
will probably occur, especially so when this cold period falls in 
the spring. Accepting — and this seems to be justified (see Tables 
IV and XII) — that of the females of Carcinides which produce 
eggs in the autumn, the greater part does this from the end of 
November to early December, it appears that the development 
of the eggs in 1933-1934 has lasted from early December to the 
end of May (see Table XII), that is about one hundred and eighty 


4 Herrick (1891) says about Homarus americanus: “development slow 
up in fall, but does not come to a standstill, even in winter”, 
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days. The average temperature for this period is 5°.5 C. (see 
Table XIV). The development in 1934-1935 covered the period 
early December to about the third week of May (see Table XII), 
so about one hundred and seventy days. The average temperature 
for this period is 7°.1 C. (see Table XIV). This slight difference 
in time of development with temperatures of 5°.5 C. and 7°.1 C. 
may be explained by accepting that the development of the eggs 
at 7°.1 C. is already slowed down. (A week point, it is true, 
remains that the supposed moment of production of eggs in 1933 
is based on what I could ascertain for the years 1934 and 1935. 
The dates for these two years, however, were practically the 
same, which may justify my supposition.) Further Table XII 
clearly shows that in 1934 as well as in 1935 from December, or 
rather November till and including the end of May we have the 
same brood, the development of which may be followed on the 
table in question. In June, however, suddenly appear eggs in an 
early stage of development, so this must be a new brood. (p. 269).") 


Shortly summarizing the above we find that: 

I. Eggs attached to the pleopods of the females from medio 
November to medio December need the entire winter and a 
part of the spring for their development. 

II. A temporary falling of the temperature of the water to 
zero and lower destroys about 40 % of the eggs. Probably the 
detrimental influence of such a low temperature is not a direct 
but an indirect one, the salinity becoming unsuitable for the 
development of the eggs. 

III. Curiously enough, the temporary low temperature (for one 
month) practically did not delay the development of winter-eggs. 

IV. In June we find again for the first time eggs in an early 

stage of development, so newly produced. 


1) In the egg-plug of Carcinides maenas I repeatedly found a certain 
Nemertine. I investigated some crab-catches for its quantity. The results 
were: 82%, 0%, 80%, 65%, 80%, 68%, 47%, + 13%. Though the 
species was not identified probably it is Carcinonemertes carcinophilon v. Kolliker, 
which according to Batss (1927) is found on the gills and between the eggs 
of Carcinides maenas and other crabs. HERRIcK (1896) states that VAN BENEDEN 
found a worm between the eggs of lobsters called by him Histiobdella homari. 
In the egg-plugs of the animals used in the experiments (Chapter IX) I 
often found Nematodes. Dr. ScHtuUURMANS STEKHOVEN kindly identified the 
following species: Monohystera disjuncta, Anticoma limalis, Enoplus communis. 
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From I and IV it appears therefore, that for Carcinides maenas 
we can principally distinguish two periods for producing eggs, 
that is one in the autumn and one in the spring — early summer 
(see p. 269). 


VIII 


THE DISTRIBUTION IN CONNECTION WITH THE SALINITY 
OF THE WATER 


In the literature on Carcinides maenas its distribution is not 
always clearly indicated. Many authors, it is true, state a littoral 
distribution, but leave it at that. Some data may follow here: 


Tuompson (1835) states that Carcinides maenas is the only crab occurring 
in parts up the river Lee. 

Broccui (1875) and according to him Marion point to the frequent 
occurrence of Carcinides maenas in places where seawater comes into contact 
with fresh water. ‘They both therefore see a connection between salinity 
and the occurrence of this Crustacean. 

CarrincTon and Loverr (1882) remark that this species is not only 
common along the coasts of North- and South-America, as well as of those 
of the Arctic Ocean and the Mediterranian. 

Lo Branco (1888) says of Carcinides maenas: ‘“‘Gommunissimo in acque 
luiride e poco mosse a pochissimo profondita”’. 

Dan (1893) states that he even found this Crustacean in the mouth 
of the Elbe at a salinity at high-tide of about 12.7 °/g9 (average of three 
determinations for three different months) and at low-tide of about 7.3 °/o9- 
Early in May, unlike in the summer, he did not find any specimens. Only 
on musselbanks they were then found, but these were only young specimens. 

APPELLOF (1901) states that the species is very common along the coast 
at some metres’ depth. 4) 

TrscH (1906) states as region of distribution all the European coasts 
from the North Cape to the Mediterranian, the West and South-Coast of 
Iceland and the Farér and even the Red Sea. Further he says that this 
species occurs in the Laminaria-zéne with a greatest depth of fifteen metres 
and water with a somewhat lower salinity than the water of the open sea. 
He does not state Carcinides maenas to occur in the littoral-z6ne proper which 
extends 15-40 metres in a vertical direction. About the distribution in the 
Waddenzee he observes that the animals are nowhere lacking, also young 
specimens being found in great quantities. Towards the former Zuiderzee 
their number decreased, though according to Trscu they did not lack any- 
where in the Zuiderzee, although their development did not take place 
here. (He states, however, a catch of C. maenas zoeae near the Val van Urk). 


1) Mernert (1877) already gave a general account of the distribution 
of Carcinides maenas in Danish waters. 
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Detailed data which are of importance in connection with the following, 
we owe to PouLsEN (1922) who thoroughly investigated the distribution 
of Carcinides maenas and Liocarcinus holsatus in the Danish coastal waters 
during the months of July, August and September of rgt1, 1912 and 1921. 


OVERIGE 


Chart II. After PouLsEn (1922). 


He collected animals at certain places along the coast (see Chart II) and 
laid down the numbers of Carcinides and Liocarcinus graphically (Diagram IT). 


From this it clearly appears that the maxima of C. maenas occur with the 
minima of Liocarcinus holsatus. As maxima for Carcinides his stations 1, 4a 
and 10 may be mentioned. Chart II shows that these stations appear to be 
places where we may expect a lower salinity. (For the neighbourhood of 
station 1 THAMDRUP (1935) states a salinity of 25/9 to 339/99). (POULSEN 
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apparently attaches much value to the bottom and the vegetation in con- 
nection with the occurrence of the animals and he tries to find a connection 
between the frequent occurrence of Algae and C. maenas, whereas Liocarcinus 
holsatus, in his opinion, prefers a “‘clean hard bottom”’). Carcinides was even 
caught in places where the salinity varied between 7.2 %/o9 and 13 °/oo- 
Batss (1926) gives as the distribution of Carcinides maenas all the warm 


i 

Carcinides oo —== 

: maenas 1921 -—--—- 
1911+ ++ 


| Liocarcinus 
holsatus 1912 :::-- 


7k P 7 1 tg AO. a RR 


Diagram II. After Poutsen. On the abscissa the stations 
(See Chart IT). 


coastal regions and specially the German coast down to the Western Baltic. 

Marguarp (1926) records juvenile C. maenas in the brackish water of 
estuaries. 

Lezour (1928) says of Carcinides maenas: ‘it occurs along the coast any- 
where”’, while SCHELLENBERG (1928) states that the species occurs everywhere 
along the German coast in the tidal-zéne and penetrates the brackish water 
of the estuaries. It occurs in the Baltic as far as the ““Darser Schwelle’’. In 
the Plymouth Marine Fauna (1926) it is stated commonly to occur every- 
where, from the tidal-zéne down to three fathoms deep. 


Of the data referred to above those of PouLsEN are the most 
important in connection with my investigations as they clearly 
show the connection between salinity and distribution of C. 
maenas and L. holsatus and because he mentions these two as 
species that replace each other. Moreover PoutseEn’s data of the 
distribution of C. maenas and L. holsatus agree with the corres- 
ponding phenomena in the Waddenzee in the neighbourhood of 
Den Helder and in the Zuiderzee. 

During the various excursions on board the ‘‘Max Weber’, 
the cutter of the Zoological Station, it soon appeared that Car- 
cinides maenas moves only a very short distance beyond the fairway 


a a ee Pg 
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and that there are indications for a fairly well-marked line of 
demarcation, beyond which the animal practically speaking no 
longer occurs. In order to determine this limit more accurately 
four excursions by boat were made: the first on roth and 11th 
April, the second on 17th April, the third on 8th May, and the 
fourth on 15th June. 

A drawback is that the dates of the excursions are so far apart 
and moreover possibly the crabs were already on their return to 
the coast, so that the extreme line of demarcation may not be 
ascertained. 

The results obtained clearly point to the existence of a well 
marked line running to the South and the North of the fairway 
right along the coast, whereas near the Haaks-Gronden it bends 
outwards. The mere statement of this fact, in my opinion, makes 
the data important enough to record them in the following table. 
Chart III roughly indicates the outer limits for the occurrence of 
Carcinides maenas. 


Number of 


Date Place, depth and duration of the haul 
C. maenas 


April roth | 1. From somewhat to the land-side of spheric- 
and ith] al buoy Sr till slightly to the land-side of fair- 

1934 way buoy Schulpengat; depth about 10 m; 
duration of haul 20 minutes ..... ) 
2. From opposite the green wreck buoy north 
of Kallantsoog till just off the northern group 
of high dunes north of that place; depth about 
11 m; duration of haul 15 minutes .. . oO 
3. From opposite the green wreck buoy south 
of Kallantsoog till halfway Petten; depth 9 m; 


duration of haul 25 minutes . . . fo) 
4. Like 3, but fished in opposite direction 
depth 8 m; haul 25 minutes .. . .|2(Q 2 with ova) 


5. Like 4, but somewhat closer in shore, | on 
the shallow, outside the gully running close 
along the beach; depth 4.5 to 5 m; duration of 
er Ge ooh) Cs or ea ae a ar ae eer 9 (1-93 12 22 
with ova,5 dd; 
1d with 
Sacculina) 
6. From a little distance north of Kallantsoog 
(midway between the two groups of high 
dunes) till a short way south of the green 
wreck buoy north of Kallantsoog; depth 9 to 
g-5 m; haul of 15 minutes duration. . . .| 1 (1 2 with ova) 
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Date 


April17th 
1934 


May 8th 
1934 


Place, depth and duration of the haul 


7. From opposite the green wreck buoy men- 
tioned under 5 to somewhat north of it, depth 
about 11 m; duration of haul 15 minutes 
8. Haul number 7 a short distance continued | 
in northern direction; eee same; duration | 
of haul same * 
g. Haul number 8 comuaued: in same baiccean 
till a short distance from spherical buoy S1; 
depth same; duration of haul twice that * 
foregoing ones; 30 minutes . . . 

1. From W.N.W. of fairway buoy Wextzat 
(green wreck buoy north of Zuiderhaaks light- 
buoy and this lightbuoy itself in line) in S.S.E. | 
direction till W.N.W. of green wreck buoy; | 
depth 20.5 to 23 m; haul of 15 minutes . 

2. Hauled from W. of wreck buoy (vide supra) | 
remaining at some 200 m distance from the 
latter, till W.N.W. of Zuiderhaaks light buoy; 
depth 20 to 21.5 m; haul 15 minutes . 

3. From Zuiderhaaks light buoy till some 
distance S. to W. of the latter, W. to N. of fair- 
way buoy Schulpengat and W.N.W. of the 
Zanddijk lights; See 16 to ru m; haul of, 
I5 minutes . : 


4. From spheres buoy S1 till fairway buoy 
Schulpengat; depth 11 to 11.5 m; 15 mee 
hawk... | 
5. Miscarried haut in neighbourhood of conic- 
al buoy S2; depth about g to ro m. (Not 
comparable with other hauls) . 

6. From 700-800 m N.E. of Zuider haaks light ) 
buoy to spherical buoy W1; depth 15, 12. 5: | 
11, 9.5 and 8 m; haul of 20 minutes . 


7: From fairway buoy Westgat till somewhat 
S. of light buoy Middelrug; et Q1.5 ese 
23-5 m; haul of 15 minutes : 


1, From Middelrug light buoy till about half- 
way White conical buoy, named Haaks; penta: 
21 to 24 m; haul 15 minutes . . . ; 


Number of 
C. maenas 


1( o with 
Sacculina) 


53 bc¢be,1c¢ 


his Sacculina, 
12 with 
Sacculina) 


1 Q with ova, 
t 2,1d,1 8 


with Sacculina) 
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Place, depth and duration of the haul 


Number of 
C. maenas 


June 15th 
1934 


2. White buoy Haaks to Noorderhaaks light 
| buoy; depth 21 to 25 m; haul twice soo long: 
| 30 minutes : 

|g. From W.N. W. of ae apy Mielengat 
| till N.N.W. of the latter and S.W. to S. of green 
wreck buoy north of it; depth 10.5 to 11 m; 
| haul of 15 minutes 

| 4. From N.E. of ia uty Maleneet «il | 
|just N.W. of it. Depth 8 to 9.5 m; haul 15) 
| minutes . . 

Li: From is S. 5k “ar few *: fioy iat Mates 
till just N.W. of conical buoy Mr. Depth 8 m; 

Pind) et geomanutes) Se al. i kes. aial 
'6. From S.E. to E. of white conical buoy | 
Haaks till S.E. of it, partly alongside, partly | 
over the Noorderhaaks’ outer ridge. Depth 
from 10 to 7 m; duration of haul 14 minutes 


| 7. Marsdiep; 60 minutes. . 
t.- Off De Koog,; Texel, erallel 4 the ae 
Depth 4 to 5 m; dufation of haul 15 minutes | 


2. As foregoing haul, but deeper: 6.5 to 7.5 m. 
Haul of 15 minutes, but catch lost through 
bursting of net a 


3. As 1 and 2, but haul of 8 minutes. woe 
Sy Oey aa 2 as : 


4. As foregoing ones but haul of 7 i ae 
depth 8 togm. : 

5. From halfway lcmenedencs 12 aoa I 3| 
till halfway stones 13 and 14 on the beach of | 
Texel, parallel to the coast. Depth very vari- 
able: 7.55 95 8.5, 8; 7.51 8.5» 6.5; 8.5,-6.5) 7 and 
7m. Haul of 15 minutes. . . A 
6. From somewhat W. of idlometestone? 13 | 
to somewhat W. of stone 14. ee 3.5 to 4.5 m. 
Haul 15 minutes : ; 


2 (2 dd, with 
Sacculina) 
619 


6 (1 Q with ova, 

a2? 1 > with 

Sacculina, 1 3, 
I do with 
Sacculina) 


2 (1 Q with ova, 
I just 
moulted @) 


2 (2 do with 


Sacculina) 


oO 
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N.B. All localities are given according to Chart 201 of the Hy- 
drographical Service of the Netherlands Navy: Zeegat van Texel, 
issue 1926 (with additions of VIII, 1927; V, 1928; X, 1929.) 
Conical buoy M1 (May 8th, haul 5) had, however, already 


Chart III. The limit of distribution of Carcinides maenas 
beyond the fairway. +++ + = line of demarcation. 


shifted its place towards the locality given in the issue of June 
1934 of the same chart. !) It should be remarked here that all 
hauls, a few excepted, were of 15 minutes duration. As differences 
in velocities of tidal currents were not taken into account, the 


1) Chart I of this paper, is a copy of the issue of June 1934 (with 
additions II and XII 1935) of Chart 201. The situation of a few buoys 
is not quite the same on both issues. 
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distance laid down in 15 minutes was quite variable. We had no 
method for exactly measuring distances. 

From the material I obtained from the fishermen the existence 
of the above line of demarcation also clearly appeared. Carcinides, 
however, was found to occur in small numbers beyond the bound- 
ary line indicated on Chart III. Concerning this we must keep: 
in mind, that fishing-smacks may be hauling for hours, so that 
the presence of a few Carcinides in such a catch does not interfere 
with the existence of a fairly-marked boundary line. In this way 
I obtained once or twice Carcinides from the region North of the 
White Conical buoy Haaks as far as ‘‘Fire in the lighthouse” 1) 
at depths of about 14-15 fathoms and also from the region South 
of the Zuider-Haaks Buoy. For catches originating from along 
the West coast it clearly appeared that the number of Carcinides 
was largest in shallow water (perhaps more brackish) so right 
along the beach. 

From the above we may safely conclude that the large number 
of Carcinides maenas that are to be found at Texelstroom, going in 
the direction of the open sea rapidly diminishes to become at 
last very small. 

What may be the cause? What may be the factor preventing 
C. maenas from going further than the Haaks-Gronden making 
it go along the coast as far as the shallow water and that only 
for a small number? 

In my opinion the only factor coming for discussion is the 
salinity. An indication for this we find in the fact the boundary- 
line forms a bend outwards near the mouth of the fairway. The 
depth cannot be the factor; also in the fairway we find C. maenas 
at depth of even forty metres. In my opinion the substratum or 
the food also cannot be the factor, the edge of the Haaks-Gronden 
attracting many animals, — town-offal being deposited there — 
and offering good grounds for Carcinides to feed on. And yet their 
number there, compared with Texelstroom, may be called 
small. ; 

To get a better idea about the distribution of this Crustacean, 
especially in tne Southern North Sea, I consulted the data gath- 
ered on board S.S. ““Wodan” during the years rg03-1911 (Re- 
deke, 1903-1911). I also used the data collected on board S.S. 


1) This means: lights of Noorderhaaks and the lighthouse at Huis- 
duinen in one. 
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Chart IV. The Southern part of the North Sea. The catches of 
Carcinides maenas by the ““Wodan” and the “Huxley” are indicated 
with the numbers 1 to 12: 


yee 540.6! NBG" 288 9 Baler ete een five individuals. 
Q's ag) ag! Nie pat gh. pie ie hie eo ewe not certain. 
S155: 87 NE. etre Te oo ae some individuals. 
4 = 8h te NG... gee Ble convenes not certain. 
See ae AB a oe VE ae one individual. 
Gas 59" 76) ° NB 9? se" Ee a ee some individuals. 
7 52° $o° NBT ee eee ie . . some individuals. 
Ge ga re’ (NBS aera. Poe some individuals. 
oi get NBS ge) Ba Tee ee, not certain. 

iG.a:- Be” 58" NB. o° 60" Epa oll eee many individuals. 
Th 58° So ONE. 0° ee Ee ae many individuals. 


ame eo” oh NBS 8° en" Bakar oy eee one individual. 


~~ 
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“Huxley” in the years 1902-1905 (North Sea Fisher. Investi-: 
gation Comm. 1902-1905). The places where during this 
investigation Carcinides maenas was found I indicated on 
Chart IV. 1) 

From this it appears that Carcinides maenas is only very sporadic- 
ally found far from land in the southern North Sea. Yet it can 
live in a salinity of 33—34°/o9 so this salinity need not immediately 
be deadly to the animal. (See in this connection the experiments 
of Chapter IX). 

POULSEN’s (1922) results induced me to examine the possible 
negative correlation between the number of C. maenas and L. 
holsatus in connection with the salinity in the neighbourhood 
of Den Helder. To this purpose I divided the region from 
which I obtained crab-material principally in four separate 
areas, which each have a different average salinity. These 
four areas are: 1. Nieuwediep Harbour and the Balgzand lying 
beyond, having the lowest salinity caused by inland-water being 
led through the locks; 2. Texelstroom with water of a some- 
what higher salinity, because the influence of the water conducted 
through the locks is not so much felt here; 3. the Haaks-Gronden 
with a still higher salinity and 4. the stretch of water along 
Kallantsoog and Petten, which possibly has an even: higher 
salinity, the influence of inland-water being slightest here. | 

Of the material I obtained from each of these areas I calculated 
the numbers of Carcinides and Liocarcinus caught per month and 
moreover expressed in percentages the number of Liocarcinus on 
the total number of crabs (see Table XV). A certain amount of 
the material could not be used because sometimes I only ob- 
tained catches from one special area, and so it could not be 
compared. 

From Table XV clearly results that in the catches from the 
Harbour and the Balgzand Carcinides practically entirely do- 
minates. For Texelstroom is now Liocarcinus then Carcinides the 
dominant species, whereby the temperature seems to play a rdle. 
In the Haaks-Gronden region Liocarcinus holsatus mostly pre- 
vails, while for -he 4th area this is the same or perhaps even more 


1) Locality Nr. 2, however, is not certain, the crab-species not being 
mentioned. Moreover on the eastern edge of Doggerbank (55° 46.5’ N.B. 
4° 37’ E.L.) on 22nd July 1903 remains of C. maenas were found in the 
stomach of Cod. This, too, I considered to be uncertain. 
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In conformity with PoutsEn’s results we can therefore 


state that in the marine area round Den Helder there is a negative 


TABLE XV 


Number of Liocarcinus holsatus and Carcinides maenas from catches in four different areas eac 
with a higher salinity than the preceding 


} 


Nieuwediep | West coast of the 
harbour and the Reede van Texel | Haaks-Gronden | northern part of 
Balgzand | | North Holland 
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de: We must remark, however, that this is the most sandy part and that 
Liocarcinus holsatus prefers a sandy substratum. There is a possibility, therefore 
that the high degree of salinity as well as the favourable substratum promote 
the frequent occurrence of this species. 
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correlation between the occurrence of Carcinides maenas and 
Liocarcinus holsatus. The latter replaces the former in the salt water 
regions, whereas C. maenas replaces Liocarcinus in the regions with 
a lower salinity. In between there is an area where they both may 
occur, especially when the temperature of the water is favourable, 
so in the warmer season. When the cold sets in Liocarcinus seems 
to leave Texelstroom to go to salter and moreover warmer water. 
In how far in this case the temperature works directly or indi- 
rectly (see Chapter IX) is still an open question. 

From the foregoing it appeared that for Carcinides maenas to- 
wards the salt water there is a more or less sharp line of demar- 
cation — bending outwards near the mouth of the fairway — and 
which is in the neighbourhood of 30—31°/o9 salinity. Moreover 
we saw that only very rarely animals are found in a salinity 
ranging to about 34°/99 (the southerly North Sea area). 

To form an idea about the question of the boundary-line for 
Carcinides towards the fresh water I could examine the material 
of the Zuiderzee-Committee of the Nederlandsche Dierkundige 
Vereeniging concerning the changes in the Zuiderzee-fauna 
after the Zuiderzee had been shut off. This material contains 
also data of the salinity during the catches. In Table XVII put 
together the localities of Carcinides maenas in the Zuiderzee, the 
salinity of the water (determined titrimetrically) at the moment 
of the catch and the measurements of the carapace breadth of 
the animals as much as possible. 

From this table it appears that the lowest degree of salinity 
in which C. maenas could with certainty be found was 4°/o9. 
In 7-8°/ ) salinity the animal was repeatedly found. (PouLSEN 
stated catches in 7.5°/o9 and 7.2°/99). From Table XVI, how- 
ever, it appears that the greater numbers are found inasalinity 
of over 10/99. (We should, however, bear in mind that the 
stated salinities come from one determination). 

The data do not point to any correlation between sex and 
salinity, nor between size and salinity. *) 


1) The salinity having a different influence on the two sexes or on animals 
of different ages was observed by various investigators. HAvINGA (1930) 
found that shrimp-catches from the regions with the lowest salinity princi- 
pally consisted of two year old animals. Moreover the males were usually 
in salter water than the females. His table on p. 82 clearly shows the different 
influence of temperature and salinity on animals of different ages. PETERs, 
PANNING and ScHNAKENBECK (1933) found for Eriocheir sinensis that only 
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TABLE XVI 
‘ Carcinides maenas catches taken suring the Kuiderzee investigation in the years 1927-1935 
- eee an - : 
| Number | | 
Date Locality | of indi- nity | Remarks 
_ viduals | 
1927 | “loo 
June 14th | buoy of “Breehorn” . .| 9 26.8 | 
 i4th | im the middle of “‘Wierin- | 
germeer” 5 14 17.3 | 
Sept. 5th | in the middle Bs “Wierin- | 
SErmeer el cue eee 50 | 17.2 | 
» 6th | “Wieringermeer’’ opposite | 
picolkhont@ ..0-0. em. 4 17.0 
» 6th | “Wieringermeer’”’ opposite | 
| ‘“Lambertschaag”’ I 15.3 
2 Othapinethe nsishioudhasd of ) | 
Lthier iretof the Ven pel 9% 10.2 
2 7th | in the neighbourhood of | 
_ buoy 5 of ‘“Enkhuizer-— 
zand” . : 2 9-7 | 
. 7th | opposite sire beck of | 
“Volendam” . . I 8.1 
Both opposite the fire of “Mar- 
emis x I 8.4 
» 8th | in the itighBoakhued ar? | 
the fire of the “Open IJ” | I 7.6 
1928 | 
Mar. 26th | buoy (red and black) 12 on 
the “Kreupel” . . .| several | 16.8 
Box. igth )*\Gamimels™ SS. iY 4 29.1 | 1 fo = 3.33 cm; 1 2 = 3.43 « 
| 1d = 1.12 cm; 1 @ = 1.26 
bye oa2th Hyocotaart/vansUEk? jx a7 | I | 9-4 | a small indiv. not quite certair 
| . Carcinides. : 
», 22th | “Stelle Bank”. . . , | several 7-4 [1 9 = 9.56 ea Yo me 1.68 
. | 1 ff = 2.30 cm. 
1929 | 
Apr. 29th | “Kreupel?. 6. 2. 4] 2) PG | t of = 5.16 em; 1 fi = 1.91 
», 29th | “Wieringermeer” . . .. | 3 22.1 | I Q ova= 3.33 cm;1 9 ova = 
cm; I Q = 4.10 cm, it seems a 
| the development of the eggs has fail 
ee gath | Rokk Py ee 22 + 23.5) 1 f = 1.92 cm; 1 f° =-3.65 
** | 1 of = 3.42 cm; 1 9 = 1.65 
IQ = 1.76 cm; 1 9 = 1.60 
IQ = 124 cm; 1 h.= 1.54 
If = 1.18 cm; 1 9 = 1.10 
1 Q = 1.01 cm; and 11 individ 
smaller than 1 cm. 
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TABLE XVI (continued) 


Number Sali- 
Date Locality of indi- nit Remarks 

viduals y 
| 


ig.27th ‘“Kreupel” in the neigh- 
bourhood of buoy . ed and | 


black) Ra ge | 2 Taat- |r c= 4.26-ems 2 2 1.205em 
‘ | just moulted. 
>» 30th opposite “Edam” I 12.5 | a small one, but not quite certain a 
| Carcinides. 
me aoth. |) “Steile’ Bank” . n4o.) 54 3 Spada = 4.gorems(n fis 3.79 cme 
| . . innQ > =-2.84, cm. 
1930 | 
me roth | “Gammels”’". =." 9 29.4 | 1 2 with Sacculina = 3.02 cm; 
| 1 2 ova’ = 9/34 em; |r 9>with 
| Sacculina = 2.85 cm; 1 Jd ?=1.22cm 
| | and 4 smaller than 1 cm. Ova in 
| | stage VIL). 
, oth | “Middelgronden”. . .| 10-12 | 27.4 | smaller than + 0.5 cm. 
meccth| ““Kreupel”. . . . -| I e2)p/at| lee ee Cri, 
Besoin ie Garmmels’ 47.9 8 2 | 21.5 | smaller than 1 cm. 
, 28th “Middelgronden”. . . | 3 «| 22.7-| 1 f = 1.66 cm; 2 smaller than 1cm. 
1931 | : 
merootaweisreupel, . + 2 =, tn | I | 84°| 1 Q = 3.01 cm. 
Meeciate Kreupel of SE 2 Pity |r eee ae Coir 295.9 CM: 
4 TStupeaGammels: erate UT. 8 | 21.0 | 1 fo = 3.26cm;1 & with a Sacculina- 
scar = 3 em? id = 3.29 ems 
1 9 =. 3.30.cm; 1.d\,= 1,00 em; 
: : | and 3 ee than I cm 
, 2nd ‘‘Middelgronden”. . . I | 16.4 | 1 & with a Sacculina-scar. = 2.75 cm. 
ey eer ep sie esis |!) 2 fa, | 1 Q, = 3.05 cm; 1 Qs= 4.32 cm: 
MeeaSrde}) -Garomels 7). 8) vor jie. | 8 | 10.3*| 1 f = 3.76 cm; 1 ¢ = 1.96 cm; 
) 1 9-= 1.61 cm; 1 f= 1.75 cm; 
| 16 = 1.30. em; 19 = 1.93 cm; 
and 2 smaller than 1 cm. 
1932 | ; 
Be S0this| “‘Steile-Bank™..-.5) i. | 2 9-7 | 1 0 =5.76cmand 1 small Carcinides? 
= ooth,| “Val.van Urk”? .. . I | 7-3 | 1 & = + 5 cm, just moulted. 
m 21st} “Gammels” . .. .°'. 22 | 12.3 | 1 9 = 3.04 cm; 1 2 = 3.01 cm; 
| 1 Q = 2.64 cm; 1 2 = 3.04 cm; 
1 0 = 2.68 cm; 1 2 = 2.00 cm; 
t= 210'emi 1 Q = 1.90 cm; 
) rf 991.976 cmyit: f= 1:57-cm; 
1 Q@ = 1.64 cm; 1 2 = 1.41 cm; 
t f=. 28'cmy po = 1.10 cm; 
| and 8 smaller than 1 cm. 


1) See page 302. 
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TABLE XVI (continued) 


See 
| Nurser Sali-| 
Locality ) of indi aity Remarks 
July gist | “Middelgronden”. . .| 19 ) 12.7 | 1d = 5.27 em 1d = 4.78 
If = 3.40 cm; 1 2 = 2.99 
1 9 = 2.40 cm; 3 = 2.60 
just cast; 1 f@ = 2.61cem;1 dé =: 
cm, just cast; I —— nee 
29 = 1.93 con; 1 od = 1 
1 9 = 1.73 cm; 1 df = 1.70 
) if = 1.44 cm; of = 1.48 
| if = 1.52 em; 1d = 1.46 
and 2 smaller than 1 cm. 
»» 22nd | opposite “Oosterleek” . juv. crabs 11.0 | not quite certain Carcinides. 
Nov. 7th | buoy of the “Kreupel’” . 6.6 
» 7th | buoy of the “Gammels”. | several G7 1-3 Ge oe em: 
» 7th | light buoy of the ‘‘Vlaak”’ 2 6.9*/ 1 9 = 3.2 cmj 1 dd = 1.93 
>» 8th | “‘Kormwerderzand” . . I 72/1 ¢ = m36 cm. 
» 8th | between “Hindelopen”’ 
and ‘“‘Stavoren”’ a few 6.17%) 1 J = 3.68 cm; 1 df = 1.57 
eer othe js StevlecBank> . juv.crab| 4.3 not quite certain a Carcinides. 
1933 
Oct. 23rd | buoy of the “Kreupel” . | a few 4.0 
| 
| 
1934 
Jun. 11th | opposite “Oosterleek”’ a few 2.9 | not quite certain Carcinides. 


* determined by areometer. 


** estimated. 


Summarizing the above we must consider Carcinides maenas 
to be an animal typical for brackish water with apparently a great 
adaptability towards salinities that are extremes for this species. 
The boundary line towards the salt water is probably near 
30-31°/99, whereas the boundary line towards the fresh water — at 


animals of a certain size migrate seawards in the autumn. Moreover males 
are thought to occur in fresher water than females (so contrary to what 
appeared for Crangon crangon). W1LLtAMSON (1900 and 1904) found a corre- 
lation between the place where they occurred and the size of Cancer pagurus. 
Hay (1904) states that Callinectes migrates to deeper and therefore salter 
and warmer water in winter, depending on the age of the animal. Also the 


sex plays a part, so that crabs in shallow water principally consist of small 
males and virgin females. 
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least in summer — probably is near about 10°/9). The boundary 
line towards the fresh water, moreover, seems to be less marked 
than that towards the salt water. As regards the region North 
of Den Helder, we must consider the Waddenzee ~ as was already 
stated by Trscu — to be the principal habitat for Carcinides 
maenas. 


IX 


THE LIMITS OF SALINITY FOR THE DEVELOPMENT 
OF THE EGGS 


In its natural surroundings Carcinides apparently does not like 
a salinity of over 31°/99. I now tried to prove the existence of 
this boundary also experimentally. The data in the previous 
chapter sufficiently show that preferably I should not work with 
adult animals only. We saw already how well Carcinides adapts 
itself to extreme salinities. I therefore tried to find an indicator 
for the behaviour of the adult animals in the development of the 
eggs. 

The experiments, therefore, aimed at ascertaining by what 
salinities the development of Carcinzdes maenas eggs still could take 
place in a normal way. I had hopes that the boundary-lines to 
be found would show that water of about 31°/y5) and higher is 
unfavourable for Carcinides. This would then be in agreement 
with what we stated during our excursion. Still there remained 
a possibility that not the salinity was the essential factor, but the 
fact that seawater, which is greatly influenced by inland water, 
has a different chemical composition from practically pure 
seawater. To avoid this source of errors I used water that was as 
little as possible influenced by inland water. If the chemical 
composition should be decisive, this water was to cause no or 
only a bad development of the eggs. Thanks to the assistance of 
the Navy submarines O.10 and O.11 I obtained such water from 
the bottom at a good distance beyond the fairway, viz., first lot: 
one mile S.E. to the E. of the light-ship Haaks; depth: 20 m; 
S = 34.81/99; second lot: 41/, mile W. of the Zuider-Haaks 
Buoy; depth: 23 m; S = 33.47°/o9. Principally the first lot was 
used. The second lot was only used in a few basins which were 
later added to the series, and in case of emergency (broken 
basin.) This water was evaporated by a temperature not higher 
than 65° C., till it had obtained a salinity of about 50°/o9. By 
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diluting this water with distilled water I obtained the various 
salinity gradations whereby in my opinion the proportional 
content of the various ions remained unchanged. 

Moreover I investigated whether changes in temperature had 
an influence on the salinity toleration of crab-eggs (as AMEMYIA, 
1928 stated for oyster-eggs). 

To that purpose I started two experimental series. One of them 
stood in a heated room, the other in an adjacent room where 
there was no fire. To make the conditions for both rooms equal 
as much as possible, I reared the eggs by artificial light of practi- 
cally the same intensity. A great drawback was that the tem- 
perature in the rooms did not remain constant; e.g., the heated 
room cooled during the night and the temperature of the cold 
room went up and down with the temperature outside. To 
record the temperature I read the temperature of the water of 
each basin in the mornings and in the evenings, as much as pos- 
sible. In this way I could determine the average temperature 
with sufficient accuracy. In the beginning of the experiments in 
each basin there was five litres of water, two hundred grams of 
shells lying at the bottom to keep the py of the water constant. 
The rearing of the animals taking some months, at least for the 
cold room every now and then the water had to be filtered, after 
having been treated with norite to remove the solved organic 
matter as much as possible. (Taking into account the results of 
the experiments I think it improbable for the remaining organic 
matter to have excercised any influence on the developing eggs). 
The only drawback of this method was that whenever I filtered 
the water I lost some of it. Consequently the basins began to 
show differences, where they originally contained the same 
amount of water. The loss of water ultimately varied between 
350 and 955 cm’, 

I tried to keep the salinity constant by adding drops of distilled 
water from burettes. In the unheated room I succeeded in doing so 
without any trouble; in the heated I could not avoid differences 
of a few promilles. Areometers appearing not to be accurate 
enough for this purpose, the salinity was determined titrimetri- 
cally (once a week). (The results of these titrations are reliable 
to 0.29/99, owing to the analist temporarily titrating a little too 
quickly). It appeared that in KNupsEn’s Tables for 40°/o to 
50°/o9 salinities no corrections are given and I estimated these 
on the basis of the corrections that were stated. 
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Starting the experiments in the second week of December, 
I had to content myself with animals with eggs in an early stage 
of development and which might, therefore, differ a little from 
each other. Crabs, bearing segmented or slightly segmented 
eggs, then were not available, as the production of eggs was 
already in progress. 

The crabs were gradually transferred to the salinity in which 
the development of the eggs was to be studied. (At first I did not 
take into account any differences in temperature when filtering, 
or when transferring them; later on I took notice of these, although 
any influence on the result could not be stated). I started with 
two crabs in each basin. As some lost their eggs and had to be 
replaced, this number of two animals did not remain constant 
and it happened that for a shorter or longer period there were 
one or three crabs in a basin. (At the end of the experiments it 
appeared that in all probability this has had no influence either). 
The animals were fed with bits of mussel or lugworm. The food 
was first washed with tap-water, then with distilled water, before 
being given to them. Almost daily the eggs were controlled. By 
means of a little spatula nearly every day a sample of eggs was 
taken from under the abdomen of the animals and this was in- 
vestigated with a fairly weak power. For the meaning of the 
various stages of development which were distinguished during 
the experiments I refer to p. 302, where I discussed this question 
at length. At least during the first few days in the eggs in the 
higher salinities there occurred a clearly visible slight shrinkage 
whereby between cement-capsule (sec Chapter IIT) and the eggs 
an open space was formed (see Pl. VI, fig. 5). In the protocols 
following below I several times state the diameter of the capsule 
and the diameter of the shrunken egg separately; hereby the first 
stated measure of the capsule corresponds with the first stated 
measure for the egg, etc. The lengthy and voluminous protocols 
now follow in an abridged form. 


Results of the experiments 


SALINITY + 50°/g9. 


Animal 1 after two days lost all its eggs. 
Animal 2 average temperature = 9°.7 CG. (19°.0 CG. —5°.1 C.); aver- 
age salinity = 50.4 %/o9 (52-4°/99 — 49-2 °/o9)- 
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10 Dec. strongly segmented (came at about 24 o’clock in the basin). 
+4) 18 Dec. the invagination begins to show. 

19 Jan. the eye-pigment begins to show. 

23 Jan. indication of chromatophores. 

25 Jan. many eggs died. 

4 Febr. pigment-bands begin to show. 

21 Hebr: many dead eggs, many with strongly pigmented larvae in them. 


1 March the yolk-rest of the larvae is small, its form irregular. The 
formation of lobes is not clear. The yolk-substance looks 
abnormal. 

g March _ the first eggs are perhaps hatching. The two protozoeae I see, 
do not move. The chromatophores look somewhat abnormal. 

23 March what could hatch did so. ?) 


Measurements of the eggs:%) 10 Dec. cement-membrane: 400, 400, 

egg: 360, 342; 12 Dec.: cement-membrane: 420, 399, 380, egg: 342, 342, 

380; 4 Febr. (pigment-bands appear): 462, 440, 462; 14 Febr.: 462, 462, 

462; 18 Febr. (fairly strongly pigmented): 483, 484, 462; 12 March: 528, 

506, 506. 

Animal 3 average temperature = 9°.6 C. (14°.0 C. —5°.1 C.); aver- 
age salinity = 50.4°/o9 (52-4°/o9 — 49-2 °/o9)- 


18 Dec. first traces of invagination. 

23 Jan. eggs do not look very healthy. 

31 Jan. eye-pigment appears. 

17 Febr. indication of chromatophores. 

23 Febr. pigment-bands appear. 

26 Febr. pigment-bands do not look normal. 


6-9 March more or less strongly pigmented larvae. 
16 March  yolk-rest becomes small and looks abnormal. 
29 March dead eggs, pigmented eggs with small yolk-rest (still too large 
; for hatching of larvae), two non-moving protozoeae; there 
are pigmented eggs that are clearly opaque. 
1 April everything has disappeared from the abdomen. 


Measurements of the eggs: 18 Dec., before the animal came in the 
high salinity: 440, 460, 378; 20 Dec. cement-membrane: 456, 462, 462, 
egg: 418, 420, 399; 14 Febr. (eye-pigment): 460, 480, 462; 18 Febr. (eye- 
pigment): 441, 460, 462; 12 March (fairly strongly pigmented larvae): 
483, 483, 483. 

Conclusion: In this salinity various eggs developed into a protozoea 
not being healthy. The greater part of the eggs, however, died. I did not 
find zoeae. In the egg-plug of the two animals Nematodes occurred. In both 
cases the eggs in the beginning showed a clear shrinking, which disappeared 
after a few days. 


1) + means that it may differ one day. 

*) On the hatching of the eggs and also before that, it always struck 
me that the stages of development of the eggs mutually differed but little. 

3) The measurements given are length multiplied by breadth. The 
number given must be multiplied by 36/354? to get mm?, 
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SALINITY + 40/oo. 


Animal 1 average temperature = 10°.3 C. (14°.2 C. — 5°.3 C.); aver- 
age salinity = 40.3°/g9 (40.6 %/o9 — 40.1 °/99). 


10 Dec. strongly segmented. 

12-17 Dec. invagination begins. 

6 Jan. egg-plug is small. 

13 Jan. eye-pigment appears. 

16 Jan. indication of chromatophores. 

23 Jan. pigment-bands appear. 

15 Febr. practically all the eggs have disappeared, the remaining ones 


have strongly pigmented larvae and a large yolk-rest. 


Measurements of the eggs: 10 Dec. cement-membrane: 342, 399, 400, 

€Zg: 324, 360, 342; 14 Jan. (slight eye-pigment): 441, 420, 462; 31 Jan. 

(rather markedly pigmented larvae): 504, 462, 440, 484. 

Animal 2 average temperature= 10°.0C. (14°.2 C.—5°.3 C.); aver- 
age salinity = 40.0°/p9 (40.6°/g9 — 39-4 °/o9)- 


10 Dec. strongly segmented. 

12-16 Dec. invagination visible. 

10 Jan. eye-pigment appears. 

16 Jan. indication of chromatophores. 
21 Jan. pigment-bands appear. 

+ 31 Jan. larvae markedly pigmented. 
23 Febr. first protozoeae appear. 


5 March all protozoeae have hatched. 


Measurements of the eggs: 10 Dec. cement-membrane: 420, 399, 399, 
egg: 361, 361, 380; 11 Jan. (eye-pigment): 506, 462, 460; 31 Jan. (markedly 
pigmented larvae): 552, 528, 552; 13 Febr. (the yolk-rest is rather small): 
575» 575, 576; 18 Febr.: 600, 624, 575; 26 Febr.: 625, 600, 600. 


Conclusion: The eggs developed normally in this salinity and showed a 
clear shrinkage during the first few days. 


SALINITY + 36.5 °/oo. 


Animal 1 average temperature = 10°.2 C. (14°.0 CG. — 5°.3 C.); aver- 
age salinity = 36.0°/59 (36.49/99. 35-3 °/o0)- 


10 Dec. markedly segmented. 

12-17 Dec. invagination visible. 

6 Jan. eye-pigment appears. 
+ 10 Jan. indication of chromatophores. 
18 Jan. pigment-bands present. 
+ 24 Jan. larvae are strongly pigmented. 
20 Febr. the first protozoeae appear. 
27 Febr. all protozoeae have hatched. 


Measurements of the eggs: 10 Dec. (strongly segmented): 399, 400, 
460; 7 Jan. (vague eye-pigment spots): 420, 462, 420; 18 Jan. (vague pig- 
ment-bands): 483, 484, 462; 31 Jan. (yolk-rest rather small): 529, 528, 5523 
12 Febr. (yolk-rest small): 552, 552, 552; 23 Febr.: 576, 552, 552. 
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Animal 2 average temperature = 10°.1 C. (14°.0 C.—5°.3 C.); aver- 
age salinity = 35.9°/o9 (36-4 °/o9 — 35-5 °/o0)- 


10 Dec. strongly segmented. 

13 Dec. invagination visible. 

8 Jan. eye-pigment present. 

+ 15 Jan. indication of chromatophores. 
20 Jan. pigment-bands visible. 

+ 29 Jan. larvae are strongly pigmented. 
22 Febr. the first protozoeae appear. 


3 March all protozoeae have left the egg-membrane. 

Measurements of the eggs: 31 Jan.: 483, 483, 506; 12 Febr. (yolk-rest 
small): 506, 528, 552; 18 Febr.: 575, 528, 528. 

Conclusion: The eggs developed in this salinity in a normal way. In the 
beginning a slight shrinkage occurred, which was not measured. 


SALINITY. + 33 /oy- 


Animal 1 average temperature= 10°.3 C. (14°.7 C.—5°.5 C.); aver- 
age salinity = 32.8% 9 (33-5 °/o9 — 32:3°/eo)- 


10 Dec. strongly segmented. 

ite} “1D eer invagination visible. 

6 Jan. eye-pigment present. 

7 Jan. indication of chromatophores. 

14 Jan. pigment-bands present. 

23 Jan. larvae are strongly pigmented. 

15 Febr. first protozoeae occurred. 
26 Febr. the greater part of the protozoeae has hatched. The rather 


large number that has not left the eggs is probably dead; some 
look opaque. 
Measurements of the eggs: 10 Dec. (strongly segmented); cement- 
membrane: 399, 400, 420, egg: 380, 400, 380; 7 Jan. (vague eye-pigment): 
506, + 506, 506; 14 Jan. (vague pigment-bands): 483, 529, 506; 23 Jan. 
(strongly pigmented larvae): 552, 552, 552; 2 Febr. (rather small yolk-rest): 
600, 552, 576; 12 Febr. (very small yolk-rest): 650, 624, 600; 19 Febr. 
(appearing larvae): 598, 624, 598. 
Animal 2 average temperature = 10°. G. (14°.7 G.— 5°.5 C.); aver- 
age salinity = 32.8 9/9 (33.5 9/99 — 32-3 9/99): 


10 Dec. strongly segmented. 

12 Dé; invagination visible. 

6 Jan. eye-pigment present. 

++ 10 Jan. indication of chromatophores. 
16 Jan. pigment-bands present. 


++ 15 Febr. first protozoeae probably appear. 
+ 25 Febr. protozoeae have hatched. 


Measurements of the eggs: 10 Dec. (strongly segmented) ; cement-mem- 
brane: 437, 399, 437, egg: 396, 380, 418; 31 Jan. (strongly pigmented larvae, 
yolk-rest fairly large): 552, 550, 600; 11 Febr. (yolk-rest small): 600, 600, 624; 
18 Febr. (eggs on the point of hatching): 598, 575, 624. 

Conclusion: Eggs developed in this salinity normally. The eggs showed 
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in both cases temporarily a slight shrinkage. A fairly large amount of larvae 
died on hatching. In the egg-plugs of both animals I found Nematodes. 


SALINITY + 30/oo. 


Animal 1 average temperature = 9°.9 CG. (14°.1 GC. — 5°.3 C.); aver- 
age salinity = 29.9°/o9 (30.3 °/o9 — 29.4 °/o9)- 


10 Dec. strongly segmented. 

+ 14 Dec. invagination visible. 

14 Jan. eye-pigment appears. 

16 Jan. indication of chromatophores. 
21 Jan. pigment-bands present. 

31 Jan.—2 Febr. strongly pigmented larvae. 
26 Febr. the first protozoeae appear. 


5 March  protozoeae have hatched. 


Measurements of the eggs: 10 Dec. (strongly segmented): 360, 399, 

378; 23 Jan. (slightly developed pigment-bands): 484, 483, 484; 12 Febr. 

(yolk-rest small): 552, 552, 529; 28 Febr. (larvae about to appear): 576, 

575» 559. 

Animal 2 average temperature = 10°.0C. (14°.1 C.—5°.3 C.); aver- 
age salinity = 29.9°/99 (30-3 °/o9 — 29-4 °/o): 


10 Dec. strongly segmented. 

+ 14 Dec. invagination visible. 

9 Jan. eye-pigment present. 

10-14 Jan. indication of chromatophores. 
Ig Jan. pigment-bands appear. 


25-28 Jan. strongly pigmented larvae. 
23-26 Febr. first protozoeae appear. 
2 March protozoeae have hatched. 


Measurements of the eggs: 10 Dec. (strongly segmented): 400, 399, 
399; 21 Jan. (pigment-bands): 506, 484, 483; 12 Febr. (yolk-rest is small): 
600, 600, 600; 18 Febr.: 600, 600, 600; 23 Febr. (yolk-rest is very small): 
575, 576, 625; 26 Febr. (larvae about to appear): 600, 600, 575. 
Conclusion: In both cases the eggs developed normally in this salinity. 
I found Nematodes in the egg-plug of both animals. 


SALINITY + 28/9. 


Animal 1 average temperature = 11°.1 C. (14°.1 GC. —7°.6C.); aver 
age salinity = 28.4 9/59 (28.9 °/o9 — 27-9 °/o9)- 


10 Dec. strongly segmented. 

12 Dec. invagination appears. . 

12 Jan. division into a yolk-free and a yolk-containing part; eggs do not 
look entirely normal. 

14 Jan. eye-pigment visible. 

21 Jan. fairly clear eye-pigment spots; many eggs degenerate. 

23 Jan. indication of chromatophores. 


25 Jan. all eggs have disappeared. 
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Measurements of the eggs: 10 Dec. (strongly segmented): 460, 462, 483; 

18 Jan. (vague eye-pigment spots): 575, 600, 600; 21 Jan. 575, 575, 624. 

Animal 2 soon lost all its eggs. 

Animal 3 average temperature = 9°.6 C. (13°.6 CG. —5°.4 C.); aver- 
age salinity = 28.3 °/99 (28.9 9/99 — 28.0 °/,). 


14 Dec. invagination appears. 

21 Jan. eye-pigment present. 

21-23 Jan. indication of chromatophores. 
on HebY. pigment-bands visible. 


+ 10 March first protozoeae appear. 
20 March the protozoeae have hatched. 


Measurements of the eggs: 17 Dec. (invagination appears): 380, 4207 
420; 21 Jan. (vague eye-pigment): 504, 506, 528; 31 Jan. (clear eye-pigment): 
528, 528, 528; 11 Febr. (pigment-bands): 528, 528, 528; 12 March (very 
small yolk-rest): 576, 625, 625. 


Animal 4 average temperature = g°.0 C. (11°.5 C.—5°.4 C.); aver- 
age salinity = 28.0°/o9 (28.6 9/99 — 27.6 9/99). 

22 Jan. invagination has recently begun. 

18 March eye-pigment appears. 

25 March practically all the eggs have disappeared; in the remaining 
eggs are larvae with eye-pigment spots and indication of 
chromatophores. The eggs look sound. 


Measurements of the eggs: 23 Jan. (a little further than the appearance 
of the invagination): 399, 380, 400; 8 Febr. (division into a yolk-free and a 
yolk-containing part): 420, 420, 420; 28 Febr.: 462, 420, 462; 15 March: 
441, 440, 462; 25 March: 528, 552, 528. 

Conclusion: On January 1st I observed that a great part of the water 
had slowly run away through a crack in the basin. On January 15th (so a 
fortnight later) I added water till 4900 cm® (the quantity before the basin 
was damaged). That the eggs of animal 1 died, is no doubt due to this 
accident. The eggs of animal 3 developed normally and hatched well; the 
eggs of animal 4 also developed normally, but detached themselves too soon 
from the pleopods. The egg-plugs of animal 3 and animal 4 harboured 
Nematodes. 


SALINITY + 26/6. 


Animal 1 average temperature= 10°.1 GC. (14°.1 GC. -5°.3 C.); aver- 
age salinity = 25.89/99 (26.29/)5 — 25.4 ®/50)- 


10 Dec. strongly segmented. 

12 Dec. invagination visible. 

We lane division into a yolk-free and a yolk-containing part; the eggs 
begin to look somewhat abnormal (opaque). 

14 Jan. eye-pigment appears. 


21-25 Jan. indication of the chromatophores; the whole looks abnormal. 
++ 25 Jan. I see the first degenerated eggs. 

gr Jan. pigment-bands present. 

2 Febr. many degenerated eggs. 
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13 Febr. many empty egg-capsules, further eggs with clearly visible eye- 
pigment spots, a few eggs with pigment-bands and one strongly 
pigmented egg. All the eggs look watery and the yolk is almost 
entirely spread throughout the egg, both features being 
abnormal. 

21 Febr. the greater part of the eggs has disappeared from under the 
abdomen. 


Measurements of the eggs: 10 Dec. (strongly segmented): 380, 420, 
399; 15 Jan. (vague eye-pigment spots, eggs look abnormal): 529, 506, 5523 
18 Jan.: 529, 576, 552; 21 Jan. (vague eye-pigment spots): 625, 552, 600; 
23 Jan. (eggs watery and opaque): 676, 625, 600, (eggs which had not 
developed from the beginning): 440, 440, 441; 2 Febr. (clear eye-pigment 
spots): 650, 675, 600; 13 Febr.: 700, 675, 700. 

Animal 2 had lost all its eggs on 6 January; till 6 January the development 

was just as for animal 1. 
Animal 3 average temperature = 9°.4 C. (12°.3 C. — 5°.3 C.); aver- 
age salinity = 26.09/99 (26.2 °/g9 — 25.8 9/99). 


10 Jan. a little further than the first indication of invagination. 
25 Jan. the eggs have a watery and yet granular structure. 

2 Febr. it is as if the eggs are degenerating. 

4. Febr. the parent animal is dead. 


Animal 4 average temperature = 9°.7 CG. (13°.8 CG. — 5°.0 G.); aver- 
age salinity (determined till and inclusive 16 April) = 
25.8 /og (25-9 °/og — 25-6 °/o9)- 

22 Febr. division into a yolk-free and a yolk-containing part. 

28 Febr. the eggs look a little abnormal (watery). 

-++ 24 March eye-pigment, the eggs look abnormal. 

24-28 March indication of the chromatophores, eggs look abnormal (watery). 

+3 April pigment-bands, eggs look abnormal (watery). 

3-5 April the eggs seem normal again. 

g-12 April the eggs look quite normal. 

26 April the yolk-rest of the eggs is small. I see one protozoea; the whole 
makes a sound impression. I end the experiment. 


Measurements of the eggs: 22 Febr. (division into a yolk-free and a 
yolk-containing part): 440, 440, 440; 28 Febr.: 462, 462, 484; 12 March: 
529, 506, 462; 18 March: 506, 484, 506; 25 March (not yet eye-pigment): 
506, (with eye-pigment): 528, 506; 9 April: 552, 528, 528; 26 April (small 
yolk-rest): 575; 552, 575: 

Conclusion: It clearly appears that the salinity becomes too low for a 
normal development of the eggs. The eggs of animal 4 temporarily looked 
abnormal, but would probably have given normal larvae. In the egg-plugs 
of animal 1 and 4 I found Nematodes. 


SALINITY 20 9/5. 


Animal 1 average temperature = 11°. C. (13°.9 C.— 7°.8 C.); aver- 
age salinity = 20.29/99 (20.4 9/99 — 20.0 9/99). 

10 Dec. strongly segmented. 

17 Dec. invagination visible. 
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20 Jan. the parent animal is dead; the furthest stage of development 
of the eggs is the division into a yolk-free and a yolk-containing 
part; the cellular structure is to be seen; the eggs look opaque, 
while most of them are black. 


Measurements of the eggs: 10 Dec. (strongly segmented): 528, 504, 506; 

14 Jan.: 624, 506, 528. 

Animal 2 average temperature = 11°.3 C. (13°.9 C.—7°.8 C.); aver- 
age salinity = 20.2 °/99 (20:4 °/g5 = 20.0 9/99). 


to Dec. strongly segmented. 
12-17 Dec. in various eggs invagination visible. 
21 Jan. all eggs have disappeared. Eggs do not develop further than 


the division into a yolk-free and a yolk-containing part, many 
eggs are black. 

Measurements of the eggs: 1o Dec. (strongly segmented): 440, 441, 

440; 14 Jan. (strongly segmented): 529, 506, (black eggs): 484, 462, 440; 

(division into a yolk-free and a yolk-containing part): 0.175 mm. 

Animal 3 died after 8 days. 

Animal 4 average temperature = 9°.0 C. (11°.5 C. —5°.4 C.); aver- 
age salinity = 19.9 °/o9 (20.4 °/99 — 19.5 °/o9)- 

22 Jan. division into a yolk-free and a yolk-containing part. 

23 Febr. the parent animal is dead. Also in this case the eggs did not 
develop further than the stage indicated for 22 January. The 
greater part degenerates and the few which do not do so look 
abnormal. 


Measurements of the eggs: 23 Jan. (division into a yolk-free and a yolk- 

containing part): 462, 462, 483; 31 Jan.: 528, 483, 506; 13 Febr.: 625, 625. 

Animal 5 average temperature = 9°.5 C. (13°.6 C.—5°.4 C.); aver- 
age salinity = 19.899 (20.4 9/99 — 19.5 °/g9)- 

24 Jan. invagination visible. 

28-31 Jan. eggs look somewhat abnormal (watery). 

26 April end of the experiment. The farthest stage reached by a few 
eggs is where eye-pigment becomes visible, in one I see more- 
over the indication of the chromatophores; the whole, how- 
ever, looks unsound and finally the eggs degenerate. 


Measurements of the eggs: 25 Jan. (invagination): 420, 399, 399; 
4 Febr.: 440, 420, 462; 13 Febr. (division into a yolk-free and a yolk-contain- 
ing part): 462, 462, 462; 28 Febr.: 506, 506, 506. 

Conclusion: In this salinity most eggs can only develop till they reach a 
stage between the first indication of the invagination and the appearance 
of the eye-pigment spots. A single egg reaches the stage with the eye-pigment 
spots. In the egg-plugs of animals 4 and 5 I found Nematodes. 


SALINITY z. 15.5 /oo: 


Animal 1 average temperature = 10°.1 CG. (13°.9 C.—5°.3 C.); aver- 
age salinity = 15.4 °/o9 (15-7 9/9 — 15.2 9/99). ; 

10 Dec. strongly segmented. 

+ 23 Dec. invagination visible. 
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18 Febr. nearly all eggs have disappeared from under the abdomen. 
The eggs do not develop further than the stage in which a 
yolk-free and a yolk-containing part may be distinguished and 
this only holds for a few. The cellular structure visible. 

Measurements of the eggs: 10 Dec. (strongly segmented): 484, 480, 

484; 14 Jan. (invagination): 552, 506, (no division into a yolk-free and a 

yolk-containing part is to be seen, but there is something resembling a 

cellular structure): 529; 13 Febr. (something of a division into a yolk-free 

and a yolk-containing part is to be seen): 650, 600, 624. 

Animal 2 average temperature= 10°.1 C. (13°.9 C.—5°.3 C.); aver- 
age salinity = 15.4°/99 (15-7 °/o9 — 15-2 °/0): 


10 Dec. strongly segmented. 
12-17 Dec. invagination visible. Eggs looking abnormal. 
18 Febr. eggs remain in the stage of division into a yolk-free and a 


yolk-containing part. The cellular structure visible. 


Measurements of the eggs: to Dec. (strongly segmented): 506, 484, 
528; 21 Jan. (division into a yolk-free and a yolk-containing part): 576, 
552, 552; 2 Febr.: 600, 624, 600; 13 Febr.: 576, 600, 625. 

Conclusion: The eggs cannot develop further in this salinity than the stage 
where a yolk-free and a yolk-containing part may be distinguished. In 
the egg-plugs of both animals I found Nematodes. 


SALINITY + 10°%/go. 


Animal 1 average temperature = 12°.2 C. (13°.9 C. —8°.5 C.); aver- 
age salinity 10.3 °/o9 (10.4 °/o9 — 10.2 9/99). 

10 Dec. strongly segmented. 

i7sWecs the eggs, apparently, are exposed to an inner tension and they 
burst when touched, which appears from the yolk-mass I find 
on the slide. 

2 Jan. the parent-animal is dead. The eggs have not developed any 

further. 


Measurements of the eggs: 10 Dec.: 528, 506, 529; 2 Jan.: 624, 650, 625. 


Animal 2 average temperature = 11°.6C. (13°.9C. — 8°.0C.); aver- 
age salinity = 10.49/99 (10.8 9/99 — 10.2 9/9)- 


10 Dee. strongly segmented. 

20-23 Dec. eggs degenerating. 

10 Jan. eggs do not develop. 

14 Jan. the parent-animal is dead. 


Measurements of the eggs: 10 Dec. (strongly segmented): 624, 600, 
(probably not fecundated eggs): 462, 400, 2 Jan.: 702, 525; 650. 
Conclusion: In this salinity no visible development takes place externally. 
The eggs are exposed to a severe internal pressure, which causes strong 
swelling. 


SALINITY + 7 °/o9- 


Animal 1 average temperature = 11°.7 C. (14°.0C.—8°.0 G.); aver- 
age salinity = 7.1 loo (7-4°/00 ~ 7-0 °/o0)- 
22 
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10 Dec. strongly segmented; the egg-plug is strongly swollen so that 
carapace and abdomen are as it were in one line. 
10 Jan. the parent-animal is dead; the eggs do not develop any further. 


Measurements of the eggs: 10 Dec. (strongly segmented): 624, 600, 

576, 552; 18 Dec.: 650, 600, 600; 2 Jan.: 675, 552, 676. 

Animal 2 average temperature = 12°.3 C. (14°.0 C.—8°.6 C.); aver- 
age salinity = 7.0/9 (7.1 9/99 — 7-0 °/99)- 

10 Dec. strongly segmented. 

27 Dec. the parent-animal is dead; the eggs do not develop further. 

Measurements of the eggs: 10 Dec.: 567, 575, 528, 529; 18 Dec.: 598, 

598, 420, 552; 27 Dec.: 550, 576, 552- 

Conclusion: In this salinity no externally visible development whatsoever 

takes place. The eggs are exposed to an internal pressure and burst when 

touched. 


Series with higher temperatures 


SALINITY + 53 go. 


Animal I average temperature = 16°.3 CG. (19°.7 C.—9°.9 C.); aver- 
age salinity = 53.1 °/99 (55-6 9/99 — 50-5 °/o9)- 


10 Dec. strongly segmented. 

13-16 Dec. invagination appears. 

17 Dec. the eggs do not look sound. 

I Jan. eye-pigment visible. 

2 Jan. indication of the chromatophores. 

3 Jan. pigment-bands present. 

7 Jan. there are eggs with rather strongly pigmented larvae; less than 
half of the eggs develop normally. 

18 Jan. many dead eggs; the strongly pigmented eggs look opaque; 
in one egg which was not opaque I could see the heart pulsate. 

1g Jan. nearly all the eggs have disappeared from under the abdomen; 


one larva I saw still moving. 
Measurements of the eggs: 12 Dec. (strongly segmented), cement- 
membrane: 399, 378, 420, egg: 380, 342, 360; 4 Jan. (pigment-bands): 
440, 462, 440. 
Animal 2 average temperature = 16°.g GC. (19°.7 CG. =9°.9 Ci); aver 
age salinity = 53.1 °/99 (55-6 9/99 — 50-5 9/99): 


10 Dec. strongly segmented. 
To) Dee: invagination visible. 
23106, in two eggs I see a pigmentation spot although the animals 


are not yet far enough developed for showing that. 
t+ 31 Dec. eye-pigmentation appears. 


2 Jan. pigmentation-bands present. 

7 Jan. rather strongly pigmented larvae in the eggs, relatively few 
eggs do not develop normally. 

14 Jan. various eggs without pigmentation as well as fairly strongly 


pigmented eggs dead. Many eggs with pigmented larvae look 
opaque. I see one probably abnormal protozoea. 
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Measurements of the eggs: 12 Dec. (invagination visible), cement- 
membrane: 399, 378, 420, egg: 380, 342, 360; 17 Dec. (division into a yolk- 
free and a yolk-containing part appeared a short time ago), cement-mem- 
brane: 399, 440, 440, egg: 399, 418, 440; 4 Jan. (pigmentation-bands): 
483, 440, 460; 7 Jan. (rather strongly pigmented larvae): 462, 440, 462. 

Conclusion: In this salinity most of the eggs failed either before they 
got pigmentation-spots, or after. Many eggs with strongly pigmented larvae 
became opaque. It is doubtful whether one protozoea appeared. The eggs 
show a temporary shrinkage. Probably the pigmentation is abnormal. 


SALINITY + 41 Joo. 


Animal i average temperature = 16°.3 C. (19°.8 C. — 10°.1 G.); 
average salinity = 41.0°/99 (42.0 %/99 — 40.1 9/99). 

8 Dec. strongly segmented. 

10 Dec. invagination visible. 
27 Dec. eye-pigmentation present. 
28 Dec. indication of chromatophores. 
29 Dec.-1 Jan. pigmentation-bands appear. 

1 Jan. strongly pigmented larvae. 

g Jan. first protozoea appear. 

Ir Jan. protozoeae have hatched. 


Measurements of the eggs: 10 Dec. (strongly pigmented), cement- 
membrane: 360, 378, (invagination visible), cement-membrane: 418, 437, 
418; 17 Dec.: 399, 399, 380; 3 Jan. (strongly pigmented larvae): 600, 528, 
506; 8 Jan. (small yolk-rest): 552, 528, 575. 


Animal 2 
8 Dec. strongly segmented. 
Ey ec. practically all the eggs have disappeared from under the 


abdomen; it makes the impression as if they have been torn off. 
Animal 3 average temperature = 16°.3 C. (19°.8 C. — 10°.1 G.); 
average salinity = 41.2/59 (42.09/99 — 40.1 °/g9)- 
12) Dee. invagination visible. 
29 Dec. eye-pigmentation present. 
+ 30 Dec. indication of chromatophores. 
go Dec.-1 Jan. pigment-bands appear. 
2 Jan. strongly pigmented larvae. 
1 Jan. first protozoeae appear. 
+ 13 Jan. protozoeae have hatched. 
Measurements of the eggs: 17 Dec.: 420, 420, cement-membrane: 400, 
egg: 380; 3 Jan. (strongly pigmented eggs): 506, 528, 528; 11 Jan. (eggs are 
about to hatch): 552, 575, 552- 
Conclusion: In this salinity the animals develop normally; some eggs at 
least show a temporary shrinkage. In the egg-plugs of 1 and 3 I found 
Nematodes. 


SALINITY + 36/oo- 


Animal 1 average temperature = 16°.5 C. (20°.0 C. — 10°.3 G.); 
average salinity = 35-8°/99 (35-9 °/o9 — 35-6 °/ou)- 
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8 Dec. strongly segmented. 

10 Dec. invagination visible. 

+ 26 Dec. eye-pigmentation visible. 

+ 28 Dec. indication of chromatophores. 
29 Dec. pigmentation-bands appear. 
29 Dec.-1Jan. strongly pigmented larvae. 
+6 Jan. first protozoeae have hatched. 
8 Jan. the protozoeae have hatched. 


Measurements of the eggs: 1o Dec. (strongly segmented): 399, (in- 
vagination shows): 378, 420; 17 Dec.: 440, 420, 396; 3 Jan. (strongly pig- 
mented larvae): 575, 575) 575. 


Animal 2 average temperature = 16°.5 G. (20°.0 C. — 10°.3 C.); 
average salinity = 35.89/99 (35-9 °/o9 — 35-6 °/o9)- 
8 Dec. strongly segmented. 


+ 10 Dec. invagination visible. 
+ 25 Dec. eye-pigmentation visible. 


27a WE; indication of chromatophores. 
29 Dec.-1 Jan. pigmentation-bands visible. 
I Jan. strongly pigmented larvae. 
2-0 Jan. the first protozoeae hatch. 

9 Jan. the protozoeae have hatched. 


Measurements of the eggs: 10 Dec. (strongly segmented; some eggs 

begin to show invagination): 400, 418; 3 Jan. (strongly pigmented larvae): 

600, 552, 528. 

Animal 3 average temperature = 16°.0 C. (18°.0 C. — 11°%.9 CG.) 
average salinity = 36.09/99 (36.4 °/o9 — 35.8 °/oo)- 

Tit epr. division into a yolk-free and a yolk-containing part. 

+ 17 Febr. eye-pigmentation visible. 

29 Febr.-1 March the first protozoeae hatch. 

4 March the protozoeae have hatched. 


Conclusion: In this salinity the eggs developed normally; in the beginning 
at least some eggs showed a temporary shrinkage. In the egg-plug of animal 
3 I found Nematodes. 


SALINITY + 33.5 °/oo: 


Animal 1 average temperature = 16°. C. (19°.7 G. — 10%1 Gis 


average salinity = 33.4 °/o9 (34-2 °/o9 — 32-7 °/o9)- 
10 Dec. invagination present. 
27 Dec. eye-pigmentation and the indication of chromatophores. 
+ 29 Dec. the pigmentation-bands present. 
7 Jan. the first protozoeae hatch. 
to Jan. the protozoeae have hatched. 


Measurements of the eggs: 10 Dec. (strongly segmented): 440, 357, (the 

invagination present): 462, 400; 17 Dec.: 437, 418, 418; 3 Jan. (strongly 

pigmented larvae): 528, 528, 528; 7 Jan.: 572, 550, 572. 

Animal 2 average temperature = 16°. C. (19°.7/ GQ. — 10°%1 G.); 
average salinity = 33.4%/o9 (34.2 %/o9.— 32.7 °/o9)- 
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10 Dec. the invagination visible. 

+ 26 Dec. eye-pigmentation visible. 

+ 28 Dec. indication of the chromatophores. 

+ 7 Jan. the first protozoeae appear. 

10 Jan. the protozoeae have hatched. 

Measurements of the eggs: 10 Dec. (invagination visible): 420, 378, 
418, 378; 17 Dec.: 418, 396, 460; 3 Jan. (strongly pigmented larvae): 552, 
552, 575: 

Conclusion: In this salinity the eggs developed normally. In the beginning 
there were eggs that shrunk a little temporarily. In both eggplugs I found 
Nematodes. 


SALINITY + 30 9/9. 


Animal pn javerage temperature — 16°.9 C.\(19°.9 CG. = 10°.2 Ci); 
average salinity = 30:3 °/5) (90:7 °/9p — 30-1 foo): 
8 Dec. strongly segmented. 
10 Dec. strongly segmented. 
12 Dec. invagination present. 
27, Dec: eye-pigment present. 
29 Dec. indication of chromatophores. 
go Dec. pigment-bands present. 
1 Jan. strongly pigmented larvae. 
7 Jan. first protozoeae appear. 
Io Jan. protozoeae have hatched. 


Measurements of the eggs: 10 Dec. (strongly segmented): 399, 420, 
399; 17 Dec. (division into a yolk-free and a yolk-containing part): 420, 
460, 420; 27 Dec. (eye-pigment shows): 484, 484, 483; 7 Jan. (very small 
yolk-rest): 600, 575, 552- 


Animal 2 average temperature = 16°.3 C. (19°.9 C. — 10°.2 C.°); 
average salinity = 30.3 °/o9 (30-7 °/99 — 30-1 °/o9)- 
8 Dec. strongly segmented. 


+ 12 Dec. invagination present. 

+ 26 Dec. eye-pigment present. 

28 Dec. indication of chromatophores. 
+ 29 Dec. pigment-bands present. 

+ 1 Jan. strongly pigmented larvae. 

6 Jan. first protozoeae appear. 

10 Jan. protozoeae have hatched. 
Measurements of the eggs: 17 Dec. (division into a yolk-free and a 
yolk-containing part): 483, 462, 460; 27 Dec. (vague eye-pigment spots): 
483, 483, 484; 4 Jan. (strongly pigmented larvae): 575, 550, 575- 


Animal 3 average temperature = 15°.9 C. (17°.9 CG. — 11°.4 CG.); 
average salinity = 30.09/99 (30.2 9/99 — 29-9 °/o0)- 

2 Febr. the animal transferred to the basin. 

6 Febr. division into a yolk-free and a yolk-containing part. 

11-13 Febr. eye-pigment visible. 

28 Febr. the protozoeae have hatched. 
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Conclusion: In this salinity the eggs develop normally. In all three egg- 
plugs I found Nematodes. 


SALINITY + 28 %/o9. 


Animal 1 lost all its eggs after 19 days. In about 4 days the eggs were 
black and therefore they did not develop further. 


Animal 2 average temperature = 16°.3 C. (20°.0 C. — 10°.2 C.); 
average salinity = 28.2°/99 (28.6 9/99 — 28.1 9/99). 
8 Dec. strongly segmented. 


+ 11 Dec. invagination present. 

23-27 Dec. eye-pigment present. 

a 7mDEc. first indication of chromatophores. 
28 Dec. pigment-bands present. 

29 Dec.-1 Jan. strongly pigmented larvae. 
+6 Jan. first protozoeae hatch. 

10 Jan. protozoeae have hatched. 


Measurements of the eggs: 1o Dec. (about invagination): 399, 400, 399; 
17 Dec. (division into a yolk-free and a yolk-containing part): 440, 440, 420. 


Animal 3 average temperature = 16°.3 C. (20°.0 C. — 10°.2 C.); 
average salinity = 28.37/99 (28.6 9/59 — 28.1 9/9). 
17 Dec. invagination visible. 


+ 30 Dec. eye-pigment visible. 

+ 31 Dec. pigment-bands visible. 

11 Jan. first protozoeae appear. 

14. Jan. protozoeae have hatched. 

Animal 4 average temperature = 15°.8 C. (17°.9 C. — 11°.0 C.); 
average salinity = 28.0°/p9 (28.7 9/99 — 27-5 °/99)- 

9 Febr. division into a yolk-free and a yolk-containing part. 

18 Febr. eye-pigment appears. 

+ 20 Febr. pigment-bands appear. 

5 March first protozoeae appear. 

+ 8 March the protozoeae have appeared. 


Conclusion: In this salinity the eggs develop normally. In the egg-plugs 
of animal 2 and animal 4 I found Nematodes. 


SALINITY + 26 °/oo. 


Animal 1 average temperature = 16°.3 GC. (20°.0 CG. — 10°.3 as 
average salinity = 25.89/o9 (26.1 /o9 — 25.6 J). 

10 Dec. invagination visible. 

27 Dec. eye-pigment appears. 

29 Dec. indication of chromatophores. 

29 Dec.-1 Jan. pigmentation-bands appear. 

2 Jan. strongly pigmented larvae. 

+ 8 Jan. first protozoeae appear. 

II Jan. the protozoeae have hatched. 


Measurements of the eggs: 17 Dec.: 380, 420, 399; 7 Jan. (strongly 
pigmented): 575, 600, 552. 
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Animal 2 average temperature = 16°.3 C. (20°.0 GC. — 10°.3 C5) 
average salinity = 25.87/99 (26.1 /o9 — 25.6 9/99). 
8 Dec. strongly segmented. 
10 Dec. invagination visible. 


+ 27 Dec. eye-pigment appears. 
+ 28 Dec. indication of chromatophores. 


29 Dec. pigment-bands appear. 
2 Jan. strongly pigmented larvae. 
8 Jan. first protozoeae appear. 
11 Jan. protozoeae have hatched. 


Measurements of the eggs: 10 Dec. (strongly segmented): 440, 420, 
420; 17 Dec.: 483, 529, 506; 5 Jan. (strongly pigmented larvae): 552, 624; 
5753 7 Jan.: 675, 675, 575, 650. 


Conclusion: The eggs develop normally in this salinity. In the egg-plug 
of animal 1 I found Nematodes. 


SALINITY + 24%/oo- 


Animal 1 average temperature = 15°.9 C. (18°.2 C. — 8°.9 C.); 
average salinity = 23.8 9/9 (24.1 9/99 — 23-5 °/99)- 
17 Jan. invagination begun a short time ago. 
31 Jan. eye-pigmentation appears. 
2. Bebr. pigment-bands appear. 
+ 6 Febr. strongly pigmented larvae. 
16 Febr. first protozoeae appear. 
18 Febr. the protozoeae have hatched. 


Measurements of the eggs: 22 Jan.: 483, 528, 480; 31 Jan. (eye-pigment): 
528, 484, 529; 2 Febr. (vague pigment-bands): 552, 528, 552; 11 Febr. 
(rather small yolk-rest): 600, 600, 624. 


Animal 2 average temperature = 15°.9 C. (18°.2 C. — 8°.9 C.); 
average salinity = 23°8°/)) (24:1 °/99 —°23-5 °/o0)- 

+ 18 Jan. invagination present. 

1 Febr. eye-pigment appears. 
+ 2 Febr. indication of the chromatophores. 

3 Febr. pigment-bands appear. 
4-6 Febr. strongly pigmented larvae. 

16 Febr. first protozoeae appear. 

19 Febr. protozoeae have hatched. 


Measurements of the eggs: 22 Jan.: 480, 504, 483; 29 Jan.: 484, 483, 
483; 11 Febr. (rather small yolk-rest): 552, 528, 550. 


Conclusion: The development of the eggs in this salinity is normal. In 
both egg-plugs I found Nematodes. 


SALINITY + 20 °/o9. 


Animal 1 average temperature = 16°.6 C. (19°.9 C. — 10°.2 G.); 
average salinity = 20.1 /p9 (20.2 9/99 — 20.1 9/99). 
8 Dec. strongly segmented. 
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10-17 Dec. the eggs have become black and did not develop further. 

4 Jan. few eggs are left. 

Measurements of the eggs: 10 Dec. (strongly segmented): 462, 441, 
441; 17 Dec.: 441, 441, 441; 4 Jan.: 462, 462, 462. 


Animal 2 average temperature = 16°.6 C. (19°.g C. — 10°.2 C.); 
average salinity = 20.1 /o9 (20.2 9/g9 — 20.1 °/9)- 
8 Dec. strongly segmented. 


+ 13 Dec. invagination appears. 

17-19 Dec. eggs look somewhat opaque. 1 

29 Dec. eye-pigment appears, eggs look abnormal; quantity of yolk is 

too large as compared with normal eggs. 

29 Dec.-1 Jan. eggs are degenerating; many empty egg-capsules; some eggs 
having clear, but abnormal pigmentation-spots. 

+ 3 Jan. in a few eggs pigment-bands visible. 


5 Jan. a few eggs have strongly pigmented larvae, they are, however, 
opaque. 
7 Jan. all eggs have disappeared from under the parent-animal. 


Measurements of the eggs: 10 Dec. (strongly segmented): 441, 462; 
17 Dec.: 462, 462, 462; 4 Jan. (pigment-bands): 625, 575, 624. 


Animal 3 average temperature = 17°.0 CG. (19°.g G. — 10°.2 C.); 
average salinity = 20.2°/p9 (20.2 °/o9 — 20.1 9/99). 

23 Dec. invagination begun a short time ago. 

29 Dec.-1 Jan. eggs look unsound. 

2 Jan. eggs are degenerating. 

6 Jan. practically all the eggs have disappeared; they have not de- 


veloped further than the beginning of the stage of a clear 
division into a yolk-free and a yolk-containing part. 

Animal 4 average temperature = 15°.7 CG. (17°.9 C. — 8°.6 C.); 
average salinity = 19.8°/p9 (19.9 9/99 — 19.6 °/99)- 

22 Jan. invagination began a short time ago. 

26-29 Jan. eggs look a little watery and there are a good many black eggs. 

3° Febr. eye-pigment visible, perhaps the eggs look a little watery. 

6 Febr. pigment-bands appear; eggs appear probably sound. 

+ 11 Febr. strongly pigmented larvae. 


20 Febr. first protozoeae appear. 
21 Febr. there are larvae in the water. 
22 Febr. the protozoeae have hatched. 


Measurements of the eggs: 29 Jan.: 506, 506, 528 (black eggs): 462, 
462, 484; 6 Febr. (vague pigment-bands): 506, 506, 528; 19 Febr. (strongly 
pigmented larvae): 600, 624, 624. 


Conclusion: This salinity had an unfavourable influence on the devel- 
opment of the eggs of some of the animals. One of the three animals got 
eggs hatching protozoeae; also the eggs of this animal showed a clear, 
though temporary abnormality in their development. One of the two 
others got as far as pigmented larvae, of the other animal the eggs did 
not even develop as far as the eye-pigmentation stage; in the egg-plug of 
animal 4 I found Nematodes. 
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SALINITY + 18 %/oo. 


Animal 1 average temperature = 15°.6 C. (17°.3 GC. — 12°.0 G.); 
average salinity!) = 18.2%. (18.89/59 — 17.8 °/9): 
27 Febr. invagination began some time ago. 


28 Febr.-2 March eggs may be somewhat irregular. 

7-9 March eggs look somewhat abnormal. 

13 March  eye-pigment visible; eggs perhaps a little abnormal. 

+ 15 March indication of the chromatophores, a few eggs somewhat 
abnormal. 

17 March pigment-bands appear, the eggs look normal. 

+ 19 March strongly pigmented larvae. 

26 March the first protozoeae appear. 

29 March larvae in the water. 

30 March the protozoeae have hatched. 


Measurements of the eggs: 28 Febr.: 441, 440, 420; 12 March: 483, 
462, 483; 14 March (vague eye-pigmentation spots): 506, 506, 506; 22 March 
(yolk-rest rather large): 575, 600, 600; 26 March (yolk-rest small): 624, 
625, 650. 


Animal 2 average temperature = 15°.1 C. (17°.3 C. — 12°.0 C.); 
average salinity = 18.5 /o9 (18.89/59 — 18.2 9/99). 

7 March the number of eggs is small, during the transfer from other 
salinities the greater part of the eggs disappeared. The eggs 
are in the stage of a division into a yolk-free and a yolk-contain- 
ing part. 

7-12 March the eggs look somewhat abnormal. 

14 March practically all the eggs have disappeared from under the 
abdomen some look abnormal, others look quite normal. 

18 March all the eggs have disappeared from under the abdomen; some 
look abnormal, others look quite normal. 

Measurements of the eggs: 7 March: 462, 440, 462; 12 March: 462, 

462, 484; 14 March: 462, 506, 529. 

Conclusion: In this salinity the eggs could develop into protozoeae; the 

result was, however, also that the eggs temporarily looked somewhat 

abnormal. 


SALINITY + 15 Joo. 


Animal 1 average temperature = 16°.2 C. (17°.7 CG. — 10°.2 G.); 
average salinity = 15.2°/o9 (15.2 /o9 — 15-1 °/g9)- 
Se Dec: strongly segmented. 


12-17 Dec. division into a yolk-free and a yolk-containing part; the whole, 
however, is highly abnormal. 

1 Jan. the eggs have disappeared; they have not developed further 
than the stage mentioned. 


1) As this basin. was later added to the series water of the second lot 
(see p. 325) was used for it. 
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Measurements of the eggs: 10 Dec. (strongly segmented): 528, 550; 
17 Dec.: 575, 506, 552. 


Animal 2 average temperature = 16°.2 C. (17°.7 CG. — 10°.2C.°); 
average salinity = 15.2/o9 (15-2°/o9 — 15-1 °/o9)- 
8 Dec. strongly segmented. 
12-17 Dec. as animal 1. 
1 Jan. the eggs have disappeared. 


Measurements of the eggs: 10 Dec. (strongly segmented): 440, 462, 
483; 17 Dec. 483, 460, 484. 

Conclusion: In this salinity the eggs do not develop further than a vaguely 
visible division into a part containing somewhat more and a part containing 
somewhat less yolk. The cellular structure (see p. 346) is more or less to be 
seen. 


SALINITY + 10.5 °/o9- 


Animal 1 average temperature = 16°.5 C. (19°.2 CG. — 10°.2 C.); 
average salinity = 10.4 °/p9 (10.7 °/g9 — 10.2 9/99). 

8 Dec. strongly segmented. 

20 Dec. perhaps in a single egg invagination present. At least externally 


the development does not proceed. 
23-27 Dec. the eggs are degenerating. 
7 Jan. all the eggs have disappeared. 
Measurements of the eggs: 10 Dec.: 528, 528, 484; 17 Dec. (strongly 
segmented): 506, 506, 506; 1 Jan. (the eggs degenerate): 600, 483, 600. 
Animal 2 after two days the animal had practically lost all its eggs. 


Animal 3 average temperature = 16°.5 C. (19°.2 CG. — 10°.2 G.); 
average salinity = 10.4°/p9 (10.7 9/99 — 10.2 9/99). 
13 Dec. strongly segmented. 


17-20 Dec. the eggs are degenerating. 

7 Jan. practically all the eggs have disappeared. 

Measurements of the eggs: 17 Dec. (strongly segmented): 600. 625, 
600; 1 Jan. (eggs degenerating): 625, 702, + 675. 
Conclusion: In this salinity, at least externally the eggs do not develop 
at all. Perhaps a single egg shows invagination. The eggs were swollen. 


SALINITY + 7°/oo: 


Animal 1 average temperature = 15°.7 C. (16°.4 C. — 14°.5 C.); 
average salinity = 7.0/9 (7.1 °/g9 — 7.0 9/99). 


8 Dec. strongly segmented. The eggs do not develop further. 
17-20 Dec. eggs are degenerating. 
21 Dec. the parent-animal is dead. 


Measurements of the eggs: 10 Dec. (strongly segmented): 700, 725, 
598; 17 Dec. 600, 644, 600. 
Animal 2 average temperature = 16°.3 C. (19°.1 CG. — 10°.2 G.); 


average salinity = 7.19/99 (7.4 %/o9 — 7-0 °/o9)- 
OeWeEcs strongly segmented. 


to-12 Dec. 


ase Dec. 


4 Jan. 


HZ) Dees: 
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the eggs look abnormal. Several have lost part of their contents. 


from some of the eggs part of the contents is extruded, these 
eggs become decidedly smaller. Gonsequently the extended egg- 
capsule had kept its elasticity. 
practically all the eggs have disappeared. 

Measurements of the eggs: to Dec. (strongly segmented): 676, 700; 
700, 675, 700; 1 Jan.: + 675, 550, 624. 

Conclusion: In this salinity the eggs do not develop at all as far as is to 
be seen externally. The eggs were swollen. 


Summarizing the results we obtain the following: 


SALINITY °/o9. ere” CG. 


+ 50 


=z 40 


+ 36 


== 33 


+ 30 
+ 28 


In several eggs proto- 
zoeae appeared not 
looking sound. The 
greater part of the eggs 
died, showing the first 
few days a distinct 
shrinkage. The yolk 
had strange granular 
structure (see Pl. IV, 


fig. 5). 


The eggs developed 
quite normally. In the 
first few days they 
showed shrinkage. 


The eggs developed 
normally. In the first 
few days they showed 
a slight shrinkage. 
The eggs developed 
normally and showed 
in the beginning a tem- 
porary shrinkage. 

The eggs developed 
normally. 

The eggs can develop 
normally. 


SALINITY °/oo. 


153 


ae 41 


= aa0 


33-5 


= 30 
+ 28 


ae 62 (Gy 
Most eggs died, either 
before or after getting 
pigmentation spots. 
Many strongly pig- 
mented eggs become 
opaque. Perhaps none 
hatched. The pigmen- 
tation looked some- 
what abnormal, the 
eggs shrinking in the 
beginning. The yolk 
had a granular struct- 
ure. 

The eggs developed 
quite normally. Some 
at least showed the 
first few days a distinct 
shrinkage. 

The eggs developed 
quite normally. Some 
showed a temporary 
shrinkage. 

The eggs developed 
normally, some show- 
ed a temporary slight 
shrinkage. 

The eggs developed 
normally. 
The eggs 


normally. 


developed 
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SALINITY 9/, 
+ 26 


+ 20 


L535 


+ 10 
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+ 10° G, 

The salinity becomes 
too low!) for a normal 
development. In a few 


cases, however, the 
eggs developed nor- 
mally. 


Most eggs could only 
develop as far as a 
stage lying between 
the appearance of the 
invagination and that 
of the eye-pigmenta- 
tion. (A single egg 
reached the — stage 
whereby the eye-spots 
are present). 


The eggs develop as 
far as the stage where- 
by one part contained 
somewhat more and 
an other part some- 
what less yolk. 


No externally visible 
development took 
place. The eggs show- 
ed a strong internal 


SALINITY 9, 


+ 26 
as 24 


+ 20 


+ 18 


+ 16° C 
The eggs developed 
normally. 
The eggs developed 
normally. 


This salinity has an 
unfavourable influence 
on a part of the eggs. 
In some a protozoea 
appeared. (Apparently 
this salinity is near the 
limit). 

The eggs could hatch 
protozoeae, but they 
looked temporarily ab- 
normal (an unfavour- 
able influence there- 


- fore was noticeable). 


mise VB5" 


+ 10.5 


The eggs did not de- 
velop further than a 
vaguely visible division 
into one partricher and 
an other part poor- 
er in yolk. (The cel- 
lular structure, which 
presumably is connect- 
ed with the formation 
of the secundary yolk- 
pyramids *) did appear 
however, more or less. 
No externally visible 
development took 
place (perhaps in a 
single egg invagination 


1) That the salinity was too low appeared from the yolk acquiring a 
watery aspect (see Pl. IV, fig. 6). 
2 


) The secundary yolk-pyramids become visible after the invagination 


and are formed by the wandering entoderm cells. 
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SALINITY %. + 10° C. SALINITY J. + 16° C. 
pressure, as a result of occurred). The eggs 
which they were swol- showed an_ internal 
len. pressure owing to 

which they were swol- 
len. 

+7 No externally visible +7 No externally visible 
development took development took 
place. The eggs sho- place. The eggs showed 
wed a strong internal an internal pressure, 
pressure, as a result of owing to which they 
which they were noti- were swollen. 


ceably swollen. 


The principal result of the rearing experiments stated above 
are twofold: 

The development of the eggs of Carcinides maenas is possible in 
a range of salinities which partially correspond with those in the 
salter parts of the area of distribution of the adult animals. It 
further appeared that the salinity-limit for the development of 
the eggs is dependent on the temperature. As regards the first 
result we may note here that salinities whereby anything could 
be stated of an unfavourable influence were for an average tem- 
perature of about 10° C., 50.4 9/99 to 40.3 °/ 99 for the higher and 
about 25.8 9/99 to 26.0 °/9, or a little higher for the lower salini- 
ties. It is very remarkable that the eggs of an animal that as limits 
for its area of distribution has salinities of about 31 °/)) to about 
10 °/o9 (see Chapter VIII) still have a normal chance of develop- 
ment in salinities of 40 °/)) and higher; or in other words in a 
salinity that is at least 5 °/ ) higher than the highest salinity to be 
found in the North Sea. Even in 50 °/9, the development could 
proceed a good way, yielding a few, though somewhat abnormal, 
pigmented larvae. Striking is further the relatively high salinity 
(about 25.8 9/99) whereby the water, at least for a mean temper- 
ature of round about 10° C., becomes, apparently, too fresh and 
whereby the development of the eggs proceeds somewhat ab- 
normally. 

This question is all the more interesting because there are 
indications in literature of the same phenomenon in other 
Decapod Crustacea, though perhaps not so marked. 
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HaviInGA (1930), e.g., showed that the development of Crangon crangon 
eggs is tied to certain salinity-ranges, corresponding with the saltest part 
of the area of distribution of this shrimp. I was informed by the author that 
in a salinity of about 12/99 to 25°/99 ovigerous females may occur, but 
that these eggs cannot develop here. (In my opinion it is excluded that 
these females migrate to an area with a higher salinity to hatch the eggs 
there, as HavIncA (1930, p. 84) writes). 

PETERS, PANNING and SCHNAKENBECK (1933) have proved that Eriocheir 
sinensis migrates to salter water to produce eggs; to this purpose they travel 
far, showing that also this Decapod in this respect corresponds with Carcinides. 

WILLIAMSON (1900) and PEARSON (see BALss, 1927, p. 953) state that 
ovigerous Cancer pagurus chiefly occur in the deepest and therefore saltest 
water of its area of distribution (see also MEEK, 1918). (From marking- 
experiments it appeared that in the winter when most ovigerous females 
are found, they are some miles further from the coast than in the summer; 
the difference in depth amounting to more than 10 fathoms). 

BALss (1930) mentions many cases of animals producing eggs in the 
saltest part of their area of distribution. 

From this appears that what we stated for Carcinides is not an 
isolated instance. For Carcinides, however, we saw moreover, that 
the eggs could still develop normally in a salinity much higher 
than the saltest part of the area of distribution of the animal. In 
how far this also holds good for the species mentioned above is 
unknown, as experiments are failing here. 

The second remarkable fact appearing from the experiments 
is the following: if we compare the results of the ‘‘warm” and 
‘‘cold’’. experiments, it appears that the limit of development 
in high salinities is between 53.1 °/y9 and about 41.0 9/59 (mean 
temperature 16.3° C.) and in low salinities round about 20 9/9, 
(mean temperature: 15.7 to 17.0° C.). Fora mean temperature 
of about 10° C. the latter is around 26 °/9. It follows that an in- 
crease from 10° C, to about 16 to 17°C., so of about 6 to 7°C., 
reduced the limit of development in low salinities from about 
26 °/o9 to about 20 °/99. This means a shifting of about hel Fes 
in downward direction, which possibly is even greater for more 
extreme temperatures. Taking this into account, we may ex- 
pect the limit of development downwards for a temperature of 
4 to 3° C. to be about 32 °/ 99. This throws a quite different light 
on the deadly influence of an average monthly temperature of 
1.4° C. on the developing Carcinides-eggs (see Chapter VII). 
Possibly in such a case salinity is the primary and the tempera- 
ture only a secundary factor; or in other words the water of Texel- 
stroom by its exceedingly low temperature may have become 
too fresh for the Carcinides-eges. That we found smaller percen- 
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tages of degenerated eggs in the areas with a higher salinity 
possibly is to be explained by the undoubtedly somewhat higher 
temperature of this water compared with the slightly fresher 
water of Texelstroom (in closer contact with the North Sea wa- 
ter). It is, however, more plausible to assume that the higher 
salinity and the higher temperature together make the water 
in these places more suitable for the development of the eggs. 
(The higher temperature shifted the limit of development to- 
wards the fresh water, whereas the higher salinity of the water 
naturally worked in a favourable sense). 

As I stated before, the results of AMemrya (1928) induced me 
not only to examine the influence of salinity on the development 
of the eggs, but also to investigate how far the temperature played 
a part. AMEMrIya used oysters for his investigations. The various 
species he examined occurred in different areas, each having its 
own salinity. By determining the salinity limits for the developing 
eggs, he found that there was a correlation between the salinity- 
range whercby the larvae could develop and the area where the 
adult mollusks occurred in the open. For Ostrea gigas he deter- 
mined the salinity-range for two temperatures and consequently 
the results on this animal are the most important in connection 
with my investigations; these results are the following: 


Mean temperature Mean temperature 
23° — 26°C. 16° C. 
+ 8 9/59: minimum salinity. + 6 9/99: minimum salinity. 
9-14 9/99: much too low sal- 7-11 °/99: much too low sal- 
inity. inity. 
15-19 9/99: too low salinity. 12-16 9/99: too low salinity. 
20-26 9/5: optimum salinity. 17-26 °/o9: optimum salinity. 
27-30 9/99: too high salinity. 27-29 °/99: too high salinity. 
31-35 °/99: much too high sal- 30-36 °/y9: much too high sal- 
inity. inity. 
+ 36/99: maximum salinity. + 37 °/o9: maximum salinity. 


The difference in temperature for AMEMIyA’s two series 
amounts to 7 to 10° C. and the salinity-range for the higher tem- 
perature appears to be about 3 °/o9 larger than for the lower tem- 
perature. This agreeds with the fact that Ostrea gigas occurs in the 
northern part of Japan in fresher water than in the southern part. 
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If we now compare our data with AMEMIya’s results, we see that 
for Carcinides maenas no expansion of the two limits was found, but 
only a shifting of the lowest limit. This does not exclude that in 
this animal the limit can be extended, but as I took the successive 
gradations towards the higher salinities too far from each other, 
nothing can be said of the influence of the temperature on the 
higher limit. So we can only compare the influence of the tem- 
perature on the limit of development of the animals on the fresh 
water side. If we do so, it appears that AMemrya found for Ostrea 
gigas the limit of development to be for 16° C. 2 °/ 9 fresher than 
for 23 to 26°C. My experiments showed that the limit of devel- 
opment for Carcinides maenas eggs by about 16° C. is 6 to 7 °/o9 
fresher than by about 10° C. The results of the two exper- 
iments are therefore contrary. These are no accidental 
results and there must be an explanation. Perhaps this may be 
found in one of the two following possibilities. 

a. It is quite possible that Carcinides maenas and Ostrea gigas 
eggs have their widest salinity-range for the same temperature 
that is, e.g., for about 16° C. Ifthis would be the case as the tem- 
perature rises we shall find for higher than 16° C. a narrowing of 
the salinity-limits (case Ostrea gigas); but also, as the temperature 
falls, a narrowing below 16° C. will occur (case Carcinides maenas). 
In this connection it would be very interesting to determine the 
salinity-limits for Ostrea gigas by 10° C. and for Carcinides maenas 
by about 23°C. and to compare them with those by 16° C. The 
results then should be just the opposite of what was found. 

6. There is, however, also a possibility that the animals owing 
to the quite different habitat behave differently; so that, in 
other words for one a fall in temperature must be accompanied 
by a higher, and for the other by a lower salinity. (This, too, 
should have to be proved by experiments). 

If we bring the above results on Carcinides maenas in connection 
with the periods of reproduction of this animal (see Chapter II 
and VII) we see the following. 

We saw that Carcinides maenas has two periods of production 
of eggs, one from the beginning of November to about half 
December and the other in the summer months(the second period 
is not so well pronounced as the first). From the experiments 
results that Carcinides-eggs can only develop normally at a mean 
temperature of about 10° C, in salinities not lower than about 


aGct/ gy. 
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For a mean temperature of 16 to 17° C. this limit is approxi- 
mately 20 °/99. From November to medio December (that is 
during the first period of reproduction) the temperature of the 
water which reached its maximum in August (that is for the 
Marsdiep 17°.4 C.) 1) has severely fallen (for the Marsdiep lower 
than 8°.5 C.). The greater part of the crabs from the Waddenzee 
during the summer months, will migrate to warmer and salter 
water (see also BoHN, 1902) as a reaction against the still falling 
temperature (and perhaps owing to this still falling salinity, see 
p- 349). Therefore it is quite possible that most animals have 
reached the salter outskirts of the Waddenzee between the end of 
November and early December. They do not migrate far outside 
the fairways (as was established for the fairway of den Helder), 
there being, apparently, a factor preventing them from doing so. 
It is of great importance for the animals that in the very time 
when the temperature of the water has become relatively low 
the females which produce eggs (60 to 70 %) remain in this 
salter water. If these females also during the winter were to stay 
in the water with comparatively low salinity in which they lived 
in summer the development of the eggs would fail owing to the 
unfavourable circumstances arisen by the combination of low 
salinity and low temperature. In the low temperature the eggs 
need the whole winter and a part of the spring to develop, so 
that they hatch about May (the time depending on the severity 
of the preceding winter). Nothing can be said for certain about 
the period when at least a part of the Carcinides live again in 
fresher water, but it is probable that this happens in the course 
of the spring. 

The movements of the crabs can be due to one of two causes: 

1. The migration may be direct, resulting in the greater part of the 
crabs migrating to inland waters when the water becomes warmer. They 
then occupy another habitat, their density remaining about the same. 

2. The migration is indirect, it takes place accidentally. The “winter- 
limit”? towards the fresh water no longer existing, this will not stop the crabs 
when roaming about. In this case the crabs do not migrate to another 
habitat, but simply extend their habitat at the cost of their density. 

With which of the two possibilities we have to do here, can not be said 
at once, though I am inclined to prefer the last, the number of crabs in 
the Texelstroom perhaps being smaller in the summer months, but still 
fairly large. 


1) This average, as the following average temperatures of the Marsdiep 
water, is for the years 1874 to 1918 inclusive (see REDEKE, 1918). 
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The temperature of the water is then rising (the mean temper- 
ature in April for the water in the Marsdiep is 7°.4 C., for May 
11° C., and for June 15° C.), therefore also lower salinities than 
those of the water in the winter quarters are suitable for the 
development of the eggs. When the second period of the produc- 
tion of eggs approaches, the temperature of the surrounding water 
has risen so much that also the salinity of the fresher areas of the 
Waddenzee do not form an obstacle for the development of the 
eggs of C. maenas. 

From the above it clearly appears how harmoniously the life 
cycle of Carcinides maenas is adapted to its surroundings. 


In connection with the results obtained for Carcinides maenas, it is of im- 
portance that Havinga in z6ne II (see Havinca, 1930) with a salinity really 
too fresh for the multiplication of Crangon crangon only found animals with 
ripe eggs in the summer months (from April). In my opinion this implies 
that in a salinity characteristic for z6ne II, shrimp-eggs can only develop 
when the temperature is relatively high. It would be interesting to investigate 
whether also for shrimp-eggs there is a negative correlation between salinity 
and temperature. From the data in the literature on other Decapoda (cf 
especially Batss, 1930, see also FLATTELY and WALTON 1922, p. 174) it 
appears that the production of eggs, which as we have seen occurs in the 
saltest part of the area of distribution, takes place in the cold period of the 
year, indicating that in many species there is a negative correlation between 
temperature and salinity. 

In connection with the above also SCHMANKEWITSCH’s (1877) investigations 
are of importance. He proved that the euryhaline Daphnia rectirastris lives 
at a higher temperature than the salt water form. He could only rear the 
salt-water form in fresh water when he raised the temperature. Also for 
Artemia he could state a correlation between temperature and salinity. If 
Artemia from higher salinities were transferred to water of lower salinities 
the animals showed abnormalities, finally resulting into death. If, however, 
he raised the temperature in time, the animals recovered. For the fresh 
water Artemia the reverse happened. He thinks the cause is that fresh water 
dissolves less oxygen than salt water. — In my opinion that is not correct, 
as it is not quite the quantity of oxygen, but the tension of oxygen, which 
in both cases remains the same, that plays a part. However it may be, 
SCHMANKEWITSCH perhaps was the first to draw the attention, and very 
demonstratively, to the close correlation between salinity and temperature. 


Although the rearing experiments in different salinities gave 
interesting results they did not furnish an explanation for the 
sharp limit of distribution of Carcinides maenas in nature. The pos- 
sibility that the differences in salinity would influence the time 
of development, moreover, had to be taken into account, and, 
with this in mind, the data of the Table XVII were compiled. 
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TABLE XVII 
Mean | Meantem- | Number || Mean | Mean tem. | Number 
salinity | erature | ofdays | salinity perature of days 
sll 16°.3C. 32 23.8% | 15°.9C. | + 32) 
41.2 16.3 + 321) 19.8 el 1 | +33 
35.8 16.5 29 18.2 | 815.6 + 33 
35-8 | 16.5 +301) | 
33-4 | 16.3 31 || 50.4 97 | +957) 
33.4 16.3 31 | 40.0 | 10.0 _  B0-82 
30.3 16.3 29 36.0 10.2 73-76 
30.3 6.3 | +291) | 35.9 | 10.1 80 
28.2 16.3 +301) | 32.8 | 10.3 46 
28.3 16.3 + 29 | -=92.8 10.3 ae 75, 1) 
25.8 16.3 32 | 29.9 ~~ (| 99 | +8112) 
25.8 16.3 32 29.9 L106 + 78 1) 
23.8 15-9 + 33 | 28.3 . 9.6 | 96 ?) 


1) may differ one day. *) may be smaller. 


The data of Table XVII show that differences in salinity do 
not accelerate or retard development, but that in unfavourable 
salinities the development proceeds normally to a certain stage 
only. This is remarkable because it is the reverse of what AMEMIYA 
found in his experiments with Ostrea gigas. From Table XVII 
also appears that the development of C. maenas eggs by a mean 
temperature of about 16° C. proceeds twice to three times as 
quickly as by about 10° C. 

HAVINGA (1930, p. 65) found that in Crangon crangon eggs at a 10° higher 
temperature the development proceeds twice as quickly, which agrees with 
what is known for Homarus gammarus eggs. 

The increase in size of the eggs in the rearing experiments 
during their development from the strongly segmented stage to 
the strongly pigmented stage, in the more or less favourable 
salinities, amounted to: 


Cold series Warm series 
Salinity | Animal | Growth | Salinity | Animal | Growth 
ey a BBA a Ais clit, epab rap 
40 “Vog es Sy (re Se) 

oat | 49% || 36 Yoo | I | 440% 
364% I 33% | tits udtnsh inhmusP yo 
33 “Leg I Bois teh BAN on wit Nox ahin oct dep % 
Boe 6x Sei Me AO Bear 3 I | 44% 
30 Soo I 50% | 26 Yq | Wl 50 % 
bia sit B% | | 
26 Yay I 71% | | 
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Roughly we may say that the eggs increase by 40-50 % of 
their original size during their development. *). 

As in the rearing experiments many animals died we tried to 
find whether this was caused by detrimental salinity. The data 
are arranged in table XVIII. 


TABLE XVIII 
Animals that died during the experiment 


Mean Mean ey ipedes 
ee days before | Remarks 
salinity temperature epaiiad | 
26.0 9/og 9°.4 C. 26 . 
20.3 10.0 10 
20.2 11.3 41 
20.2 11.3 43 
19.8 9.0 60 
10.4 11.6 35 
10.3 12.2 23 
7.0 12.3 48 
aE 11.7 3I 
53-2 4) 16.2 51 
40.9 16.2 19 
30.2 16.3 53 
30.2 15-7 x 44 
28.2 16.2 +51 
28.1 16.2 ) 60 | I animal to be transferred 
28.1 15.9 114 to + 7/9, died within 8 
26.1 16.0 ) 16 hours in + 10.0 9/9. 
25.8 16.0 71 
20.0 16.0 54 | I animal being gradually 
20.0 16.0 94 transferred from Ss. 
20.0 15.8 . 81 23-24 Jog to + 53 Voy, 
10.4 15.9 | + 67 | died in + 5 days. 
10.3 15.9 82 | 
7.6 15.5 70 
7.0 15.7 13 


1)The extremes in salinity were in this case 55.6 to 50.5 op 


1) Mayer (1877) remarks that according to RATHKE the eggs of Crangon 
and Palaemon during development increased by more than 50 % in size. 
The increase in size of Pagurus eggs amounted to 77 % of their original size. 
Havinca (1930) states that the developing eggs of Crangon crangon increase 
by about 60% in length (he apparently only measured the length ‘of the 
eggs, whereas, in my opinion, the product of length and breadth is a better 
standard). 


= 7 = 
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The table shows that eighteen animals died in the warm 
series against nine in the cold one. The greater mortality in the 
warm series may be explained by the more intensive metabol- 
ism at a higher temperature, as a result of which defaults of 
the habitat have a more severe influence. In the cold series 
all deaths occur (one case excepted) between 20 and 7 °/o) only 
one animal died in 26°/o). In the warm series the deaths 
appear to be more or less distributed over all salinities. After 
what we learned of the distribution of Carcinides maenas in the 


TABLE XIX 
Animals kept in water of different salinity and very low temperature 
Number of days a Mean | Lowest | Highest | Number 
during which ig capt temper- | temper- | temper- |of temper- Remasks 
RE ast lived Yoo ature ature ature aturé | 
°C. ceC;. aOR readings 
13.5 6.9 0.6 -0.1 1.5 67 
14.5 6.9 0.6 —0.1 1.5 61 
+ 29 15.2 0.6 0.0 ie7 115 
31 15.2 0.6 0.0 oy) 123 
More than 35.5 19.9 0.9 0.5 2.5 135 
> » 35-5 19.9 0.9 0-5 2.5 135 
16.5 31.9 0.8 -0.1 2.0 61 the animal lack- 
ed three pereio- 
pods and from 
the others a few 
joints, had dis- 
appeared. 
+ 58.5 31.9 0.7 0.1 2.0 PDE 
More than 35 31.9 0.8 0.4 2.9 136 


neighbourhood of Den Helder we should expect most deaths 
to occur in the lower salinities, which was not the case. Here, 
too, it proves to be difficult to draw conclusions in how far 
the animals prefer a certain salinity. !). Only the deaths in the 
cold series may point to it that by a lower temperature salinities 
of 20 to 7 9/99 are less favourable for the adult animals (in water 
of 15 °/99, however, not a single specimen died; perhaps indi- 
vidual differences may play a rdle). 


1) That Carcinides maenas can live for some months in salinities very 
high for this animal again proves the great adaptability of this species and 
therefore it is the more remarkable that in nature the limit of distribution 
is more restricted than we would expect from the experiments. / 
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So the results of Table XVIII seem to indicate that also adult 
animals show a correlation between temperature and salinity, in 
so far that at the lower temperatures the low salinities are 
strongly detrimental. To obtain more proof for the above sup- 
position, I provided a few basins with water of a rather low 
salinity with an ice-mantle. The data of the animals in these 
basins are recorded in Table XIX. 

When we compare Table XIX with the first part of Table 
XVIII, it appears that Carcinides maenas in a salinity of about 
7/59 and a temperature of 0°.6 C. dies in fourteen days on an 
average. At a temperature of about 12° C. the animals die in the 
same salinity in forty days on an average. In water of about 
15 °/o) the animals die at a temperature of 0°.6 C. in about 
thirty days on an average. At a temperature of 9°.7 C. no deaths 
occur. 


Summarizing all data obtained in the experiments we 
see that: 

I. The salinity-range in which Carcinides eggs can develop 
normally in comparison with its area of distribution is shifted 
appreciable in the direction of the salt water. 

II. The limits for the development of the Carcinides eggs are 
not only determined by the salinity, but by salinity and 
temperature together. 

III. In Carcinides eggs an unfavourable salinity does not in 
the first place bring about a slower development, but causes the 
egg to become abnormal and to develop only as far as a certain 
stage. The time of development, therefore, in the various salini- 
ties in which development was still possible did not differ. 

IV. It is highly probable that the correlation stated in II 
between salinity and temperature, also holds good for adult crabs. 

V. In the literature there are statements which indicate that 
what has been stated under I for Carcinides maenas, probably is 
typical for many Decapod Crustacea. Moreover it is probable 
that the cooperation of temperature and salinity, as summarized 
in II and IV for C. maenas, will prove to hold good for many 
species. Further investigations in this direction might indicate 
that the salinity as such is not sufficient to explain the 
distribution of various species in areas such asthe 
Waddenzee, but that the cooperation of salinity and 
temperature is an important factor. 
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As already remarked before, the experiments with Carcinides 
maenas did not answer the purpose with which they were begun. 
By the fact that the eggs of this species showed a much 
greater salttolerance than the adult animals these could not 
be used to explain the marked limit at 31/99, which was 
found for adult animals in the wild. The question, therefore, 
remains unsolved and, moreover, it is possible that the limit is 
caused by differences in the ion-complexes in regions where sal- 
ter and fresher water mix. ?) 


xX 


THE MOULT AND THE MONTHS OF THE YEAR IN WHICH 
THIS OCCURS 


For Carcinides maenas moulting is not only the period in which 
the animal can increase in size, but it is at the same time the 
period in which the female can copulate. So the moult has a 
double significance for the animal. 

The very first clearly visible indication showing that an animal 


Fig. 5. Carcinides maenas, 
ventral surface with pleu- 
ral groove (a). b. proximal 
parts of pereiopods. Fig. 6. Carcinides maenas, moulting. a. the furrow 
Natural size. between notum and pleuron. Natural size. 


1) From the experiments clearly resulted that at least the development 
of the eggs does not depend on a special proportion of ions, different from 
that in sea water, for otherwise the rearing experiments would have failed 
altogether, as for these practically pure sea water was used. 
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is going to moult shortly, is the formation of absorption lines in 
the skeleton on the side of the meropodite of the chelipeds op- 
posite the carapace, by which, as it were, a little shield is loosening 
itself. After some time a rupture is seen to occur between notum 
and pleuron in the form of a clearly visible pleural ridge (see 
fig. 5 and 6) 4). 

From here the rupture continues to increase towards the 
back, finally to reach the part between carapace and abdomen. 
In this stage the carapace is only attached anteriorly. As the soft 
animal is going to swell, possibly by water absorption (WITTEN, 
1903) the carapace is lifted from the back, owing to which the 
pleural groove is torn somewhat further to the front. The place 
where it is still attached anteriorly works as a hinge. Now the 
animal begins to withdraw its soft parts from the shell to escape 
finally in backward direction (see fig. 7 and 8). 

Twice I could accurately observe the moult of Carcinides 


Fig. 7. Carcinides maenas, moulting. a. the soft animal. Natural size. 


1) _ According to CHURCHILL (1917-1918) in Callinectes sapidus the first 
rent is shown on the line between carapace and abdomen. BALss (1927) 
does not indicate the exact spot. Virzou (1882) describes the moult of 
Carcinides maenas and Cancer pagurus and says that the first rupture occurs in 
the pleural ridge. WILLIAMSON (1900) mentions the same for Cancer pagurus. 
PETERS, PANNING and SGHNAKENBECK (1933) describe the phenomenon in 
Eriocheir sinensis, indicating that the pleural ridge as well as the “‘Gelenkhaut” 
between abdomen and carapace split. They do not mention the order in 
which this takes place. For Carcinides maenas I could many times ascertain 
that a part of the pleural ridge showed a widening without the connection 
between carapace and abdomen being broken. It would not surprise me, if 
in many Brachyura this appeared to be the rule. 
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maenas. In the first case the time between the stage illustrated 
in fig. 6 and the moment that the animal was quite free from its 
old shell was about three hours and sixteen minutes, in the second 
case about one hour and fifty seven minutes. I received the ani- 
mals in the stage with a torn pleural ridge, so that I do not know 
for how long they had been in this stage. Six animals showing a 


Fig. 8. Carcinides maenas, moulting. a. the soft animal. Natural size. 


distinct fissure in the pleural ridge I placed in a aquarium on 
October 18th; when I examined them about eight and a half 
hour later, four of them appeared to have moulted. 


_ Virzou (1882) says that Carcinides maenas moults in twenty to thirty 
minutes. CHURCHILL (1917-1918) states that the moult proper of Callinectes 
sapidus takes about fifteen minutes. Hay (1904) observed that, if this crab 
was disturbed during the moult, the process could take three to four times 
the usual time. Roserts (1904) gives detailed data about the moult of the 
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same species. The following periods of time elapse according to him during 
a warm period of the year between the various stages: 


a. First indications of the moult to old shell begins to split = 2 to 4 days. 
b. The old shell begins to split to new skin is visible = one water tide. 
c. New skin is visible to soft crab = one water tide. 


After a few hours the new shell begins to harden and after three days 
the process of hardening is completed. PETERs, PANNING and SCHNAKENBECK 
(1930) say that the moult proper for Eriocheir sinensis takes a quarter to half 
an hour. BATE (1880) says that the moult of Astacus astacus takes about ten 
minutes. That of Leander longirostris M. Edw. does not take more than half a 
minute according to GURNEY (1923). HERRIcK (1896) mentions a case of 
Homarus gammarus casting its shell in six minutes. 


The moult is not without great dangers. In captivity it often 
occurs that the moult is not successful and that the animal dies. 
Moreover it often happens that limbs are lost. During the period 
immediately after the moult when the animal is quite soft and 
weak, it is exposed to the danger of being eaten by others of the 
same species or other animals. This I often experienced when 
rearing young Carcinides to examine their growth; but too 
often the newly moulted animal was devoured by others of the 
species. 

As in connection with growth and copulation I wanted to 
know how many times a year Carcinides maenas moults and in what 
periods of the year this takes place, I recorded the number of 
soft animals of the catches obtained from the fishermen. I kept 
separate records of males and females to examine if, or if not, the 
moult of the two sexes falls in the same period of the year. To get 
a clear idea about these questions it was in the first place impor- 
tant to know how long it would take new-moulted animals to 
harden. 

Of two adult Carcinides maenas specimens I kept in captivity 
from the end of November to early December one needed about 
sixteen days to harden and the other was not yet hard in thirteen 
days. ‘Though I did not determine the temperature of the basin, 
this certainly was between 11 — 12° C. Moreover I obtained the 
following data on animals which I kept in captivity for a long 
period: 

Measure of the animal = 1.7 cm; hard in 34 days; mean tempe- 
rature = 16°.C. Measure of the animal = 2.7 cm; hard inabout 
4 days; mean temperature = 18°. C. Measure of theanimal = 
5.6 cm; hard in about 5 days; mean temperature = 21°. C. 

Though these data are scanty they indicate that both the 
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temperature and the size of the animal influence the period of 
the process of hardening, which was to be expected. 4) 

Virzou (1882) remarked that Carcinides maenas was entirely 
hard in seventy-two to eighty hours. 

As a comparison with the above the following may serve: RoBerts (1904) 
found, as was stated before, that new-moulted Callinectes sapidus was hard 
in three days in the warm season. CHURCHILL (1917-1918) states two days. 
For Cancer pagurus, according to WiLL1amson, the hardening takes at least 
three months. PETERs, PANNING and SCHNAKENBECK (1933) state for Eriocheir 
Sinensis in captivity that a few days is the rule, but that sometimes the animals 
are hard not until one or two weeks later (perhaps the water had got in 
these cases too low a px). Homarus americanus takes, according to HERRICK 
(1891), six to eight weeks, whereas EHRENBAUM (1896) states for Homarus 
gammarus three to four weeks. SALTER, 1860 states one to two weeks for 
Astacus astacus the data are somewhat diverging: according to BATE (1880) 
eight hours, according to R&AumuR two to three days and according to 
CHANTRAN (1870) twenty-four hours. 

The various processes occurring during the hardening of the new shell 
are to some length known by the work of IRvINE and WooDHEAD (1888-1889) 
and Virzou (1882). 


The data regarding the percentage of moulted animals in the 
catches for the years 1934 and 1935 have been combined in the 
Tables XX, XXI, XXII and XXIII. Only those animals were 
considered to belong to the new-moulted ones that had an easy 
compressable carapace. Moreover from 17th October 1934 also 
those animals were classified in this category that showed a rent 
in the pleural ridge (their number, however, was very small, 
which is perhaps due to the short time the animals are in this 
stage). Animals bearing a Sacculina or showing a scar caused by 
this parasite, were not brought under this head. 

From the tables which are based on 10173 males and 9562 
females it appears that for the males as well as for the females a 
well marked main moulting period may be distinguished. If we 
consider the data of Table XXIII for the year 1935 (because 
these are the most complete) the main moulting period of the 
females appears to be during the months of July, August and 


1) When studying the process of hardening on captive crabs we must 
take care that the px of the water remains normal (about 8.2). It appeared 
to me that about four soft crabs put together in an aquarium of rather small 
dimensions with a good air circulation and bottom covered with shells 
reduced the pu of the water within a few days to about 6 and about 
6.5 (determination by means of the Universal Indicator), owing to which 
the hardening process was impeded. 


ae 
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September. At the same time we see that the period for the males 
falls in the months of May and June. The Tables for each separate 
area and also the data for the year 1934 point in this direction. 
Only the year 1935 in Table XXII, apparently, forms an ex- 
ception. The number of crabs is, however, in this case decidedly 
too small. The main moulting period of the female Carcinides 
maenas, therefore, does not coincide with that of the males, but 
falls later and perhaps this may be brought in connection with 
the period of copulation, for, as has been observed before, the 
females are only suitable for copulation in a newly-moulted con- 
dition. It is of great importance that the males are not moul- 
ting at that period. We may expect that in the Decapoda or 
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at least in those species in which the females only copulate in 
newly-moulted condition as a rule the moulting periods of the 
males and females do not coincide. Unfortunately little is known 
about this question and the data available are in many cases far 
from complete. 


WILu1sMson (1900) publishes a great number of data on Cancer pagurus 
from which interesting conclusions could be drawn if not in a great part 
of his tables he used data for various years promiscuously. Therefore only 
a small amount of his data can be used and principally those for 1899. These 
follow now, whereby I calculated the percentages of soft males and females. 
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Number | Number | Number | Number | Percent- | Percent- 

Date of of of of age soft age soft 

males | females | males | females males | females 

——————— ln nf ae a | el 

Jan 61 77 15 9 19.7 | 10.5 
Feb 74 56 4 3 5.1 | 5.1 
Mar 158 101 fo) fe) 0.0 | 0.0 
Apr 245 260 fe) fo) 6.0 | 20.0 
May 106 95 fe) fe) OD S| "aa 
Jun 131 85 oO o) 0.0 0.0 
Jul 124 ce 5 8 39 | 6.4 
Aug 45 82 3 12 6.3 | 12.8 
Sep 77 105 235 144 | 75-3 57:8 
Oct 369 264 220 127 | 37.4 32.5 
Nov 177 106 178 104 50.1 49-5 
Dec. (le Sto |), era 66 60 1g.0 16.0 


From this we learn that in Cancer pagurus apparently the moulting periods 
of the males and females coincide. In connection with the facts known for 
Carcinides maenas this is the more remarkable, especially because soft Cancer 
pagurus needs some months to harden. We could therefore expect the moulting 
periods for females and males to be even farther apart than is the case for 
Carcinides maenas. Perhaps in this connection it may be of importance that 
WILLIAMSON was able to show that soft Cancer pagurus males could also 
copulate. 1) 

CHURCHILL’s (1917-1918, Table on p. 110) data, based on 3898 males. 
and females of Callinectes sapidus, show that the moulting period for males 
falls in May and for females in July and August. CHURCHILL himself does 
not believe in earlier moult of the males and he tries to find an other ex- 
planation for his results. Though Callinectes sapidus forms an exception to 
the rule in so far as the female after having become sexually mature (after 
the moult in its third year) presumably does not moult any more and there- 
fore copulates only once in its life, it is not impossible that the case runs 
parallel to that of Carcinides maenas. Further investigations will have to throw 
more light on it. 

Herricx’s (1896) data on the moult of Homarus americanus are too in- 
complete to give an insight into the moulting periods for males and females. 
This is to be regretted, the more so, because, as was stated before (Chapter 
II), in this species the females copulate in a hard condition and it would, 
therefore, be all the more interesting in connection with what is observed 
for Carcinides maenas, to compare the moulting periods for the males and 
females of this animal with each other. 


When considering the tables on the data regarding C. maenas, it 
further strikes us that the percentage of newly moulted animals 


1) WILLIAMSON remarks that CaNo, has said that copulation of Decapoda 


in general is always preceded by a moult, whereby first the male and then 
the female moults, 
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even in the months of the optimum is so low. Especially this is 
true for the females. Perhaps this is due to the quick hardening 
of the animals. Because only the still soft animals are brought 
under the group newly-moulted animals, those which moulted 
a week or longer before were not taken into account, even though 
in most cases they could be recognised by their lighter colour. 2) 
The percentage of newly-moulted males in the months of the 
optimum is, compared with that of the females, higher. In my 
opinion this points to the males being more regular as regards 
their time of moulting than the females, which is understandable. 
The period when a female moults, may be in some connection 
with the period in which it produced eggs and this period is not 
the same for each animal, which is especially true for animals 
that produced eggs in the summer (see Chapter II and VII). 
The males, on the other hand, practically do not show any pe- 
riodicity in the function of their sexual organs (see Chapter II). 


Summarizing the above, we may safely conclude that Carci- 
nides maenas, as soon as it has become sexually mature, moults 
only once a year, which holds good for males as well as for 
females. *) We could further state that the main moulting-period 
of the males preceeds that of the females by two months. More- 
over the fact that males moult earlier than females may be of 
importance in connection with the active part of the males in 
copulation. 


XI 
DETERMINATION OF THE AGE 


The material of Carcinides maenas obtained from the fishermen 
furnished me the data to distinguish by measure the various 
generations, so that I could try to obtain conclusions regarding 
the age at which the females produce eggs and regarding the 
age of the crabs. 


1) It is, however, also possible, that the newly-moulted and soft animals 
look more for protection under stones, etc., than hard animals and that, 
therefore, they are less easily caught than the latter. This, in connection 
with the above, would bring the percentage even more down. 

2) The variation in abdominal-breadth between male crabs from 
Plymouth in June and in October, as stated by Huxtey and RicHarps 
(1931), therefore, can be caused by the difference in season only in the 
case of the immature specimens, moulting repeatedly in a rather short time. 
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In the Brachyura which are examined in this respect the increase in size 
takes place at once after the moult proper, i.e., a short time after the animal 
has cast its old skin it has already increased in size. During the process of 
hardening of the new skin the animal hardly grows (see for Cancer pagurus 
WITTEN, 1903; for Eriocheir sinensis PETERS, PANNING and SCHNAKENBECK, 
1933; for Hemigrapsus and Pachygrapsus OLMSTED and BAUMBERGER, 19233 
for - Callinectes sapidus CHURCHILL, 1917-1918; and for Carcinides maenas 
Virzou, 1882). 

For some Macrura, e.g., Homarus americanus and Astacus astacus (cf. 
Herrick, 1896 and PETERs, PANNING and SCHNAKENBECK, 1933) this appa- 
rently does not hold good, whereas WILLIAMSON (1900) contrary to WITTEN 
thinks that also Cancer pagurus still grows during the hardening (see also 
MEEK, 1918). The increase in size of the animals during the moult is subject 
to relatively large variations. 

In Cancer pagurus the growth generally amounts to about 1/3 to about 
1/4 of the original size (WILLIAMSON, 1900 and 1904). CHURCHILL (1917- 
1918) found for Callinectes sapidus 1/3 to 1/4 and PrtTers, PANNING and 
SCHNAKENBECK (1933) for Eriocheir sinensis 1/4 to 1/16 of the original size. 
WILLIAMSON (1903) based his data on growth of Carcinides maenas (an increase 
in size of 2/3 to 1/15) on the rearing experiments of WADDINGTON and 
Brook. HaApLey (1906) found that the increase in size for Homarus americanus 
for the first seventeen stages (covering two years and three months) amounted 
to 18% after each moult. From this stage the increase in size regularly 
decreased and became 9 % for animals of 30 cm. HERRIcK (1896), however, 
found no difference in the increase in size between older and younger 
animals and found for both about 12 to 13 %. His data are in inexplicable 
contradiction to HADLEy’s. 


It is this great variation in growth that makes it so difficult to 
distinguish by measurements the various generations of adult 
Crustacea. Only numerous data may give a result, moreover 
than it is important to know how often the animals moult per 
year and the increase in size experienced by each generation 
after the moult. 

In the foregoing chapter (see also Chapter II) it has been 
shown that Carcinides maenas, as soon as it has reached a size of 
about 3o mm, only moults once a year. This contradicts WiL- 
LIAMSON’S (1903) statements, who from Wappincron and 
Broox’s data concluded that the animals moult 8 to 11 times in 
their first year. In their first and second year together they moult 
14 to 17 times and during three years of their lifetime together 
16 to 18 times. Perhaps the animals in captivity were kept at 
a rather high temperature which might explain a repeated moult- 
ing of the second year animals. 

At what age does Carcinides maenas reach a size of 30 mm? From 
the various data about the rapidity of growth of young crabs in 
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TABLE XXIV 
Growth of female crabs of different size in millimetres 1) 
(The numbers between brackets indicate the increase in size). 


367 


2.5 (0.5) 
3 (0.8) 
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5 (1) 


mo (1.5) 
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numbers 6-9 are data which I collected myself. 
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7-3 (2.3) 
9.6 (2.9) 


12.5 


Brook. The 


the warm months of the year (see p. 379), I think I may say that 
the greater part of the animals which were hatched in spring 
from winter eggs were about 30 mm in size when entering upon 
their first winter (see also OrTON, 1913, 1936). The larvae 
developed from summer eggs will, however, be a good deal below 
this size when the winter sets in. In the spring following this 
winter these animals will soon begin to moult again *), contrary 


1) From the end of April till early May 1936 I found in the mud, Le., 
in the tidal-zéne, many skins of newly-moulted animals washed ashore. 
The carapace breadth varied between a few millimetres and about 2 
centimetres. 
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Growth of male crabs of different size in milli 
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to the 30 mm animals, which have reached a size by which they 
moult only once a year and in this way the former will have 
overtaken the latter. We may safely assume that the animals 
from the winter eggs as well as those from the summer eggs 
will have reached a size of about 30 mm in their first year. The 
animals from the summer eggs reach this size at the end of 
their first year, the animals from winter eggs some months earlier. 

To get an idea of the increase in size for the various size groups 
of Carcinides maenas, I compiled in the tables XXIV and XXV the 
data which WILLIAMSON gives on p. 170 in tabular form, and 
added my own data, grouping them in such a manner that 
easily may be seen how much animals of a certain size grow after 
the next moult. 

If then, we express the increase in size of the various size-groups 
in percentages of the original size, we get the following results: 


Females 
2-5 mm 20%, 27%, 92%; 20%, 26% = 24%. 
6-8 25%; 28%, 25% 27% 33%, 28%; 92%, 14% — 27%. 


g-12 Bia" %» 35 Ys 26 yes 40 Tes 30 ee 25% = 32%. 
13-16 21%, 39%, 28%, 27% 38% = 31%. 


19-22 29%» 25% 36%, 27% = 29%. 
24-26 22%, 25%» 35% = 27%. 
29-32 24%, 23%, 22% = 23%. 
36-39 35 Yo» 21%, 23% = 26%. 
+ 48 15%, 13% = 14%. 
Males 
Rem 964s. == aS 
2°5 19 vos 32 % 50 %» 32 %: 20 %» 17 %> 33 %> 30 %> If %> 35 os 
~ 20 Zo 13 Yo» 11%, 21 Ys 31 Ys 20 Ys 35 Yos 27 Ys 27 % = 26%. 
6-8 29 /o» 21 Yo, 8 %> 1g %» 46 %: au %o 30 Yes 35 %» 34 %» 33 Yo» 
7%» 25% = 27%: 
g-12 30 %3 29 Ys 32 %s 35 Yos 35 Ys 25 %s 30 %s 33% 25 % = 30%. 
13-16 24. %o» 32 Yos 35 Y%s 33 Yos 38 Ys 38 Yo» 23 %s 37 %s 19%, 25 %, 
44% = 32%. 


17-18 17%» 33% 31% = 27%, 

19-22 24%, 29 %s 24%, 30%, 45% 37% = 32%. 

23-26 33 Yo» 35% 26%, 35%, 25% = 31%. 

27 33% = 33%. 

29-33 25 on 23 %s 24%, 34. %> 28 % = 27%. 

36-39 23 Yor 25 Ys 26%, 22%, 31%, 28%, 26% = 26%. 
41-47 3% 20%; 23% 33% = 20%. 

52-53 10%, 12% = 11%. 
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From this it appears that the increase in size as the animals 
grow older, does not clearly diminish and roughly speaking 
amounts to 1/; to 1/, of the original size. Only for the very largest 
animals the increase in size has perhaps clearly diminished. It 
also appears that males and females increase in about the same 
degree, which was not to be expected as the males of Carcinides 
maenas are distinctly larger than the females (see p. 380). 

The number of data is still relatively small, but if the females 
grow percentually really as much as the males, the difference in 
their sizes could only be explained by supposing that already in 
their first year there is a clear difference in size for the animals, 
which increases as the animals grow older !) (this would splen- 
didly cover the suggestion given on page S7\). 

However this may be, we must bear in mind that we have 
relatively few data, sitack were, moreover, obtained from animals 
living in unnatural surroundings. Extensive experiments on 
growth in as much as possible natural surroundings are needed 
to obtain a conclusive result. 

For the determination of the yearly generations I only meas- 
ured ?) the animals caught in the months between two successive 
moulting periods. By doing so I was certain not to measure 
animals that had recently moulted. Moreover only those animals 
were measured which were caught by means of the “‘garnalen- 
kuil’’, the net with the finest meshes used by the fishermen. The 
greatest breadth of the carapace was measured, whereby half 
millimetres were estimated and rounded off upwards. Only 
those animals were measured which — at least externally — did 
not show any indication of a Sacculina carcint. (Animals with an 
externally visible Sacculina carcint are generally supposed not to 
moult during the life of this parasite (see DELAGE, 1884) and 
these crabs are in this connection abnormalities and for that 
reason, must be discarded 3). 

After the results of the measurements a number of diagrams 


1) A great number of small animals I collected in the spring of 1936 
in the tidal-z6ne did not show, however, a clear difference in size between 
females and males, moreover, the data of Brook and WADDINGTON given 
in a diagram by MEEK (1918) do not point to an increase of the difference 
in size between the two sexes as the animals grow older. 

2) Always the breadth of the carapace was measured. 

3) In the crab material I used I found once or twice moulting animals 
with an externally visible Sacculina, which proves that this parasite does 
not make moulting always impossible. 
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were made. In these the sizes are given on the abscissae in differ- 
ences of two. millimetres. 

- Before proceeding to my conclusions from the diagrams I 
want to make the following remarks. Taken as a whole each 
diagram shows one top only. It is, therefore, impossible to re- 
‘cognize as such in these diagrams the different year-classes of 
crabs. By analyzing the diagrams, an attempt was made to show 
that in reality the diagrams are composed of several year-classes. 
This was done in the following way (cf. Diagram III). A line 
a b’ c’ was constructed congruent to the part a b c of the as- 
‘cending line of the diagram. The lines b c and b’ c’ were con- 
tinued as straight lines till the abscissa. The distance of d’ to 
the abscissa is equal to d b’ (both on the same perpendicular 
line). In the same way we find e’ (the distance of this point to the 
‘abscissa is equal to e c’). The dotted line which nearly coincides 
with the descending part of the original diagram is constructed 
congruently to d’ e’ f. Both of these lines again are continued as 
straight lines till the abscissa. The third top of the dotted lines 
(at the righthand bottom corner) and its corresponding lines are 
constructed in a similar manner. The line a b c is taken as basis 
for the construction of the dotted lines, because the data of this 
part of the diagram consist of values for animals of one year class 
just as for the descending line of the diagram. 

_ The constructed: lines give evidence for at least two, and 
possibly three year classes in the measured material. 

We must keep in mind, however, that this procedure is an 
approximation only to reconstruct the different year classes 
from a material in which these are not evident at once, because 
the values for these year classes overlap. A source of errors, e.g., 
is that we have assumed that each year class gives a symmetrical 
diagram, which in reality needs not be the case (so temporary 
influences of a certain factor of the environment might cause 
asymmetrical diagrams). 

_ The material has given data for three diagrams: one for females 
in general, one for ovigerous females, and one for males. 


Females (Diagram III) 


We can distinguish here at least two, and probably three, 
year classes. The animals of the first have a medium size of 
36 mm, those of the second of 42 mm, and those of the third of 
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50 mm. There are now two possibilities: the animals with a 

medium size of 36 mm may be in their first year or in their 
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Diagram III. Female Carcinides maenas, without externally 
visible Sacculina (October 1934-April 1935). 


second year. If the latter is correct the animals of the first year 
escape through the meshes of the nets *). 


acid 


1) Although only crabs caught with nets of narrow meshes (“garnalen- 
kuil”) were measured, we must observe that animals with a carapace- 
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In my opinion these animals are in their second year; the 
reason for this opinion is stated in the following pages when 
dealing with the male crabs. Taking this as correct the animals 
therefore do not grow older than four years whilst the greater 
part already dies in its third year. The difference in size between 
the animals of the second year and those of the third year then 
amounts to 6 mm, that between those of the third year and those 
of the fourth year to 8 mm. This corresponds sufficiently with the 
values given in Table XXIV. 


Ovigerous females (Diagram IV) 


Here again two year classes can be distinguished and here also 
the medium values for these year classes are 36 and 42 mm res- 
pectively. In all probability we may therefore conclude that 
second year crabs as well as third year animals may produce eggs. 
Concerning the animals of the first year we can draw no con- 
clusions from the diagram, but already in a previous chapter 
(Chapter II) I could show that at least a part of the animals of 
the first year produce eggs. 

The shaded part at the right of the diagram points to the pos- 
sibility that among the large animals of this year class there are 
more which do not produce eggs than among the smaller crabs 
of the same class. From the diagram, however, results that even 
females of 56 mm can produce eggs. 


Males (Diagram V) 


At first sight this diagram appears much broader than 
the other, and the constructed lines point to the possibility of three 
or even four year classes. The constructed lines, however, are 
not as much in harmony with the original diagram as is the case 
with the diagram for the females, making it slightly less certain 
that the constructed year classes correspond exactly with the na- 
tural year classes. 1) Considering the constructed year classes as 
the real ones we find then three, and possibly four, year classes 
of male crabs with medium sizes of 36, 42, 48 and 56 mm res- 


breadth of approximately 20 mm still can escape through the meshes..of 
this net. 

1) In the construction of the dotted lines of this diagram I started at 
the right side, beginning with the descending line (see p. 372). 
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pectively. It is a striking fact that the first top from the left is 
very low in comparison to the second (approximately half as 
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Diagram IV. Ovigerous females of Carcinides maenas 
(November 1934—April 1935). 


high), which points to this first top being composed of values of 
animals in their first year. In Chapters II and VII I could de- 
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monstrate that the eggs of Carcinides maenas hatch in two periods 
of the year, the first approximately in May, the second later in 
summer. Of these only the animals born in May probably reach 
a size of about 36 mm in the beginning of the winter: these, 
therefore, are caught in the nets during winter catches, whilst 
the animals born later in the year can escape through the meshes. 


-_ 
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Diagram V. Male Carcinides maenas without externally visible Sacculina 
(October 1934—April 1935). 


In the following spring, however, the males born in the two 
periods of the year have reached a corresponding size, in the 
same way as the females (cf. p. 367 and 370). The second year 
class consists of animals born in two periods of the previous year 
(not to be distinguished from each other). 

If we may assume that in the two periods of the year a similar 
number of young animals develop, it is obvious that the top of 
the first constructed diagram is half as high as that of the second. 

From the diagram we may conclude that in all probability 
the age for male crabs as a rule is three years, that a fair number 
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of them becomes four years old, and that some even reach a life 
of five or more years. The difference in size of the various year 
classes of males amounts to 6, 6, and 8 mm respectively; this 
corresponds more or less with the few data in table XXV. 

If the suppositions given above are correct and this seems prob- 
able, then this means that there exists already between males 
and females of the first year a distinct difference in size (indi- 
cations for this fact were already mentioned on page 371) and 
that the males which were hatched in the spring have reached 
a size of about 36 mm in the beginning of the winter. What here 
follows may give an impression of the great speed with which 
young Carcinides maenas specimens may grow, given a relatively 
high temperature. 

During the months of September and October 1934 I reared 
a great number of young Carcinides in basins filled with water of 
different salinities. (One half of the series consisted of seawater +) 
and tapwater and the other half of seawater and distilled water). 
The experiments were made to study the influence ofthe salinity 
and any difference between the tapwater and the distilled water 
series on the increase of Carcinides. No marked differences were 
found and as such the experiment had no value. Some of the 
growth results, however, I now give in tabular form, because 
they show the speed with which young Carcinides may grow. 
Unfortunately I did not distinguish the sexes, apart from an 
isolated case, which after all is to be regretted. This is also the 
reason why I have not used these data, apart from a few in which 
I did distinguish the sexes, in the Tables XXIV and XXV. 
The young crabs I used for this experiment I collected in the mud 
on 11 September 1934 and most probably these were animals 
originating from summer eggs, as they were too small for animals 
hatched in May (so from winter eggs). The carapace breadth 
I measured with a ruler with a nonius. The 0.1 mm’s however, 
are not accurate, as it is difficult to measure such small animals. 

When looking at the table one should bear in mind that the 
animals were in a more or less artificial habitat and it is possi- 
ble that the figures are even on the low side. (The mean tempera- 
ture of the water during the about forty days I was occupied 
with the rearing experiments was about 16°.9 C). In Diagram 
VI the data are once more indicated, whereby on the abscissa 


1) Also this water was collected by one of the submarines (see chapter IX). 


378 G. J. BROEKHUYSEN JR. 


the number of days and on the ordinate the growth in 0.1 mm’s 
is marked. In the diagram also the data regarding the growth 
for those cases in which the sex was distinguished and which, 
therefore, were not used for table XX VI have been indicated. 


TABLE XXVI 

Number | Original} Final | Growth | Number | Original) Final Growth 

of days | measure | measure | of days | measure measure 

Tislin| Thiwg 701 > DE ne et Ot IOs fo eee 
10 5.3mm] 6.5mm] 1.2mm 20 6.8mm | g-omm} 2.2mm 
re 7.0 8.7 ez | 20 g.1 112.5 | 3.4 
13 vk 9.9 2.2 |} 21 8.2 |TI.1 | 2.9 
13 5.0 6.5 1.5 QI 5-7 ie } 1.5 
13 4.5 5.5 1.0 vo hee 6.2 7.6 | aed 
13 7.0 9.1 29 ‘lieactt 5-9 y Ev Pee 
13 7.7 10.0 2.3 | 22 6.1 7.4 ee 
14 5-4 7-0 16 || 23 5-5 6.9 1.4 
14 5-9 7.3 1.4 23 6.8 9.0 2.2 
14 6.8 8.6 1.8 23 5-5 7.0 1.5 
14 5.1 6.5 1.4 oy ee eS |, 6.3 | 0.9 
14 5.2 6.8 1.6 28 5.0 | 8.4 | 3-4 
14 6.3 8.0 1.7 | 28 6.3 7.4 1.1 
14 6.0 8.0 2.0 29 5.3 8.2 2.9 
16 7.0 9.0 2.0 30 5.1 8.7 3.6 
16 5.6 rer 1.5 | 31 4.5 13 2.8 
16 6.6 8.4 1.8 Loo gl 6.0 10.3 4-3 
16 4.6 5.6 1.0 i ge 5.2 8.1 2.9 
16 | 6.5 8.7 22 || 33 5-5 8.1 2.6 
19) 5.8 rp 13 | 34 | 5-4 8.6 3.2 
17 5-2 6.1 0.9 | 94 | 27 13-2 5:5 
oY 9:1} eS 6.4 0.9 34. | 4:7 7.0 2.3 
17 4:5 5:3 0.8 35 6.6 10.8 4.2 
17 5.4 6.6 1.2 36 5.8 g.0 3.2 
17 5-4 6.5 1.1 | 39 5.3 6.5 1.2 
17 5-7 7:1 1.4 37 6 10.0 
17 6.2 8.0 1.8 | 39 ae |1I.7 oe 
DR iri Oat 7:5 1.4 39 |56 | 9.0 3-4 
17 6.8 8.9 2.1 | 39 7.0 lI 1.0 4.0 
17 5:5 7-0 1.5 39 7.0 11.8 4.8 
18 | 5.4 7.0 1.6 41 5-2 7.4 2.2 
1B | 5-4 6.7 1.3 43 | 544 7:8 2.4 
18 5.4. 7.0 1.6 43 6.0 8.5 2.5, 
18 | 5:5 6.4 0.9 96 17-7 = |17-8 9.6 
19 5-2 6.3 it 
19 6.0 a 1.1 For cases in which male and 
19 7.0 9.3 2.3 female are distinguished, see 
19 5.8 7.3 1.5 Table XXIV and XXV. 
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It should be noted that this diagram is a very rough one, 
being composed of material consisting of mixed females and 
males and which also as regards the size was very heterogenous. 
All this makes that we should not attach too much value to the 
above. Yet it clearly appears from the diagram how divergent the 
growth, also in small animals, already is. It is possible to draw a 
line through the widely spread points, more or less indicating the 
average growth. Following this line we see that the growth after 
40 days amounts to about 5 mm. *) If the line of growth were a 
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Diagram VI. Growth of young Carcinides maenas. 


straight one this would mean a growth of about 20 mm in five 
months. As the line of growth is not a straight one but a curve, 
also — as we saw before (p. 371) — because there are indications 
that the increase in growth expressed in percentages is the same 
for older and younger animals, which means that the former, 
relatively, grow more than the latter (however, not expressed by 
the data of WappINcToN and Brook), the growth in five months 
will probably amount to more than 20 mm. I continued to rear 
one of the males, after the rearing experiments had been mo- 
mentarily stooped, daily reading the temperature. The aqua- 
rium being in a heated room and the temperature being read 
only in the evening so that the night’s cooling influence was 
1) In the diagram the growth after 12 to 14 days is more than after 16 
to 18 days. The cause is that the animals which moulted after 12 to 14 days 
were bigger than those which moulted after 16 to 18 days. 
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not expressed in the mean temperature, this temperature is on 
the high side. The male had become 6.5 mmin captivity on 17 
September. On 3 February, so after about four months and a 
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Diagram VII. The diagrams II, III and V, combined. 
females without visible Sacculina. 


pe -— ovigerous females. 
males without visible Sacculina. 
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half it reached 36.2 mm. The average temperature for the pe- 
riod amounted to 15.°4 C. 

From the above (see also Orron, 1913 and 1936) it appears 
that the supposition expressed that the one-year males have an 
average size of about 36 mm is not too far-fetched. Unfortunately 
I have no data concerning the females. 

For a comparison of the three diagrams discussed above I have 
united these in Diagram VII‘), which especially shows the mark- 
ed difference in size of males and females. Moreover the diagram 
shows the different year classes of the two sexes together, the 
arrows indicating the tops of each year class: A, second year 
females and first year males; B, third year females and second 
year males; C, third year males; D, fourth year females; E, 
fourth year males (the lines of the two last arrows are dotted, as 
they are, in comparison to the other three, less certain). 


The results of this chapter we may summarize as 
follows: 


I. From WADDINGTON and Broox’s data, supplemented by my 
own data, it appears that the mean increase in size after each 
moult amounts to 1/; to 1/; of the original size. (WILLIAMSON sta-- 
ted an increase in size varying between 2/, and 1/,, and often, 
amounting to 1/,). There are further indications that both for, 
younger animals and for older ones the increase in size amounts. 
to the same percentage of the original size (also WILLIAMSON 
already noticed this). Perhaps we must make an allowance for 
the very largest animals, but the slight number of data makes it 
impossible to say anything for certain in this respect. Probably 
the increase in size for females and males is the same. This is 
contrary to our expectation, taking into consideration the dif- 
ference in size between the two sexes. The difference in size may 
perhaps occur already for the animals in their first year. As the 
animals grow older, the difference in size, therefore increases 
probably. 

II. By measuring a great number of Carcinides maenas spe- 
cimens in the period between two moults I made it plausible 


1) At first sight it seems queer that the diagram of ovigerous females 
is somewhat larger than that of females with and without eggs. The material 
for each of these diagrams, however, came at least partially from different lots. 
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that the females as well as the males principally become three 
years of age, while a small part probably becomes four years old 
and perhaps a single one five years old. The greater part of the 
ovigerous females probably consists of second and third year 
animals. At least a part of the one year old animals, however, 
also produces eggs. About the following measurements will 
probably agree with the different year classes. 


in between 20 and 30 mm. 
By iF od iernae: . 
aaa TeAE, | peel joy fob Yo Sel 
FETA, here howe  cohem Baek 
wm yar | 95 oie 
XII 
SEX RATIO 


To study the sex ratio I made a distinction between the three 
area’s which differ in their average salinity (see Chapter VIII).Of 
these three area’s the data on Texelstroom are derived from cat- 
ches by means of the “garnalenkuil”’ (i.e. the net with the smallest 
meshes) of the fishermen. The data on the two other area’s are 
collected chiefly from catches with the “‘kor’’, a net with larger 
meshes. The males being of larger size than-the females (cf. 
Chapter XI), a selection will take place in favour of the males, 
whereby we can obtain a wrong image of the comparative 
relation between males and females. I therefore combined 
separately in the Tables XXX and XXXI the averages for 
catches with the net with the finer meshes in the area’s of the 
Harbour, “Balgzand” and beyond the fairway. Beside these data 
which I collected myself in the years 1934 and 1935, I also used 
a number of data on the years 1932 and 1933, borrowed from 
the diary of the Zoological Station. 

From the Tables XXVII, XXVIII and XXIX we see that 
the comparative relation between females and males) is to 
a rather high degree subject to variation. Notwithstanding this 


1) Expressed in monthly averages. 
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it is possible, however, to state for Texelstroom a slight percentage 
of males during the wintermonths. During the summermonths 
the percentages of females and males differ only very little. The 
data on Harbour and ,,Balgzand” vary even more than those 
on the preceding area and in the wintermonths they rather point 
to a maximum percentage of males than to a minimum. In the 
summermonths the numbers of males and females do not differ 
much. (It is possible that the coarse net which was used in any 
case makes its influence felt here, but, considering Table XXX, 
I do not think this very likely). The monthly data on crabs be- 
yond the fairway do not clearly show a dominance of one of the 
sexes 1). In general the percentages of males and females dif- 
fered only little. 

In the whole material examined there were 34062 females and 
21248 males. In the three area’s together it appears, therefore, 
that the females are numerically stronger and this also holds for 
the area’s taken separately. This is the more remarkable, if we 
bear in mind that any selection caused by the net must have 
worked in favour of the males. 

According to Batss (1927) in Astacus astacus always more 
males than females were observed by nursery men. HERRICK 
(1891, 1896) found in Homarus americanus catches during the 
months of April, May and June always more females than males. 
He thinks this greater number of females is due to a difference 
in the migration instinct. WILLIAMSON (1900) found in 14402 
Cancer pagurus specimens 7811 males and 6591 females. This 
would, therefore, point to a domination of females, but in my 
opinion we may not attach too much value to these data, as they 
refer to material obtained by means of ‘“‘creels”, which results in 
ovigerous females being hardly ever caught. Accordingly this 
diminishes the total number of females. 


1) There were indications that the males occurred farther beyond the 
fairway than the females. 
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TABLE XXVII 
Reede van Texel 
(Catches with the “‘garnalenkuil’’ only) 


Bue oN Number ieee Number ie Nene 
females somal males wals | jai paca catches 
1932 
I = = = = = = 
2 = = - . = _ ~ 
3 5 a 7 * rf iT 
y a = = re “i cd 
5 65.2 45 34.8 24 69 3 
6 66.1 150 33-9 77 | 227 2 
7 48.9 23 51.1 24 47 | I 
8 15-5 9 84.5 49 oie 
9 14-9 70 8.1 | 400 | 470 | g 
10 28 | 14 72 36 | 50 2 
II = = _ _ _ | = 
12 74 37 26 13 50 | 1 
1933 | 
I _ - zs = be . £ 
2 - - ~ - - . - 
Siow - - = + - a5 
4 - - - re, i is 
> 2. : : : 25 ee 
6 58.2 5: jae la Be 56 134 2 
7 635 | 58 | 365 936 g2i 4 
8 58.1 | 1215 41.9 877 2092 16 
9 ae. es zs - “ * 
10 73.5 75 26.5 27 102 I 
II - a = ad os ty 
12 - _ » = am se 
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TABLE XXVII (continued) 
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Date 


EQS: 


Oo On Do - WO WN 


i) ~ 
x oO 


i) 
N 


1935 


i Co Sy Oy On ee CS 


— 
mm © 


~ 
N 


Percent- 
age 
females | 


Number 


females 


23470 


Percent- 
age 
males 


Total 
Number | number 
males females 
and males 

106 879 
307 2156 
262 643 
184. 701 
76 153 
528 995 
285 554 
1815 5038 
1954 6895 
1181 5003 
355 1322 
352 1055 
240 496 
692 1790 
1424 2799 
224 509 
283 449 
12187 35657 


Total 
number 
catches 
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TABLE XXVIII 


Nieuwediep Harbour and Balgzand 
(Catches with “‘garnalenkuil’? and “‘kor’’) 


: 2 ) Total Total 
® ercent- | number ercent~ | winter | aoinbes = 
ate age feaianles age males females | BUMDEr 
females males caret soci catches 
1932 | | | 
I = | =; = | = ra ei 
2 = S i. - - 
se |) aw) fase tae PR - | - 
4 35-7 | 5 | 643 9 14 I 
5 64.0 | 16 | 36.0 9 25 I 
41 & ie h S- #2 = r 
| an 1199 46.9 1059 2258 ) 4 
8 50-7 | 35 49-3 | 34 Se | a 
9 61.3 726 38.7 | 459 1185.) |; 2 
IoC] ri + iz * o ed 
Ir .| = = = = | os = 
2 | 70.7 | 388 | 293 | 161 | 549 | 28 
1933 ) 
| | 
I 47-5 | 211 52-5 | 233 | 444 I 
6 fe ee 7 2 i - 
5 | 998) | 68 66.2 133 201 I 
4 41.4 24. 58.6 34 58 I 
5 53-0 301 47.0 | 267 568 I 
6 86.4 127 13.6 20 147 | I 
| 
7 38.2 195 61.8 316 | | .5a3 4 
8 a - - es i ‘a 
9 59.4 38 40.6 26 64 I 
10 - - = - - - 
11 79-7 361 20.3 92 453 I 
12 - ~ | ~ - ~ - 
| | 
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TABLE XXVIII (continued) 
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Date 


Percent- | 


age 
females 


Number 
females 


Percent- 
age 
males 


Total 
number 
females 

and males 


Total 
number 
catches 


1934: 


oOwonr no - OO WN 


° 


_ 
- 


12 


oO ON DH fF WO N 


x om 
=“ =6~O 


i] 
N 


349 


3 27 
13 29 
276 390 
71 152 
166 333 
490 1120 
1566 3138 
67 89 
622 971 
34 48 
53 82 
78 89 
124 298 
604 1709 
88 158 
692 1444 
311 842 
8110 17465 
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TABLE XXIX 


Haaksgronden and West Coast 
(Catches with “‘garnalenkuil’? and “‘kor’’) 


Date 


1932 


° 


al 
= 


12 


Percent- 
age 
females 


Number 
females 


Percent- | 


age 
males 


| 


| 
| 


Number 
males 
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TABLE XXIX (continued) 
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Date 


Ho AnN Do f—- WO WH 


ot 
(at belo} 


= 
Ls) 


Percent- 
age 
females 


Number 
females 


1337 


Percent- 
age 
males 


Total 
number 
females 

and males | 


36 62 
328 996 
51 go 
5 10 
45 85 
22 51 
46 73 
25 47 
26 gI 
39 III 
26 47 
35 65 
182 330 
17 

II 

24 39 
951 2288 


Total 


} number 


catches 
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TABLE XXX 


Nieuwediep Harbour and Balgzand 
(Catches with the “‘garnalenkuil” only) 


Number 
females 


\Percent- | 


age 


133 


201 
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TABLE XXX _ (continued) 
Total 
Percent- Nissher Percent- en ehiraisee Total 
Date aac females age males females number 
females males eavee ide catches 
1934 
7 a z : : 
2 88.9 24 Tiled 3 27 2 
3 55-2 16 44.8 13 29 2 
4 — — — = — a 
5 — — — — a=; — 
6 50.2 167 49.8 166 333 2 
y) 37-6 | 53 62.4 88 141 I 
8 =e = - e 2 a 
9 a el = Z 2 “ 
10 31.8 509 68.2 1090 1599 4 
II = = = = = 2 
12 = = = = = 2. 
1935 
¥ — —_ — _ — pes 
3 35-4 29 64.6 53 82 I 
4 = —_ ps a — — 
5 — — —_ _ _— — 
6 & L os i 23 = 
7 i = a - = se 
8 44.3 70 55-7 88 158 2 
9 = — ~< a en = 
10 a a ce rs =a a 
II - = oa a 7 aa 
a (22 = = % > sy - 
| 
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TABLE XXXI 
Haaksgronden and West Coast 
(Catches with the “‘garnalenkuil’’ only) 
Total 
Dat Percent- Number Percent- Number | number oe 
— f se females sant | males females phases 3 . 
emales males and tales catches 
eee 
1932 | 
Bb ie ae 3 : 
2 — _ —_— — — — 
3 — — —_ —s — — 
4 <3 = Bi | z a at 
5 - ~ <i |) es . s 
6 = = alt - = a 
i — — _ — — _ 
8 a a a = = E 
9 — = _ _ — — 
10 = = = we = a 
II - SS = = Sy ss 
12 - = _ —_ = st. 
1933 
I — on ~< — — _ 
2 _ — —_ — — — 
3 -_ oe om — —_ — 
4 — a. _ — —_ — 
5 = _ _ = io ie 
6 - 4 a = mt i 
i 48.4 44 51.6 47 gi 4 
9 —_ an — — — -_ 
10 Ex a 


= 
_ 


~ 
=] 
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TABLE XXXI (continued) 
Total 
D Percent-_ Number Percent- Number | number sided 
ate f ale females = males females 5s a 
emales males ane yiales catches 
1934 
: Ereche Z ~ = 2 
, 0 ct Cepia Ubibetieens ‘ 
3 5 | “5 = | oe a = 
nas eae) » ara ~ a a 
5 | = * rae = ai = 
Csi = = = = = pe 
) | 
hi el = ) z a = = 
8 = = : = - | - - 
9 100 3 . ro) ) | 3 I 
10 45-9 17 BAL 20 37 I 
II 73-2 30 26.8 II 41 2 
yn ge é . 3 b : 
| 
1935 | | | 
eh ee ae 25 I 4 I 
aT 69.5 Fea. Oh! ees II frags 4 
3 | 47-7 | 2 | 528 lg Maeie 3 
even ere 2 - s zs 
| 
is} | “= = ie a ¥ a 
6 | = _ _- = a = 
7 pa pes p= —_ =, — 
8 | a = = = = =" 
9 = a = _ eS a 
10 ES S sos ef S = 
II — | = = = ca ooh 
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1) See page 316. 
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Fig. 1. Male crab, opened to show the genital organs. a. 
right genital tube; 4. left genital tube; both filled with sper- 
matophores.: Natural size. 

Fig. 2. Female crab, opened to show the genital organs. a. 
left ovary; b. right ovary; c. common part of the two ovaries. 
Natural size. 
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Fig. 1. Eggs which are attaching themselves to the endopodite hairs. a, perivitelline space; 6, endopodite hair. 
xX +41. Fig. 2. One egg attached. a, perivitelline space; 6, extremity of endopodite hair. X + 29. Fig. 3. Nor- 


mally attached eggs. < +29. Fig. 4. Endopodite hairs. X + 29. Fig. 5. Eggs in high salinity, showing a yolk-free 
(a), and a yolk-containing part (b). X + 26. Fig. 6. Eggs in a slightly too low salinity. 6, yolk; c. eye-pigment. < + 26. 
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ig. 1. Not yet attached eggs. a. perivitelline space. x + 75. 
ig. 2. First externally ~isible cleavage. a. cement-capsule; >. egg-membrane. * + 75. 
‘ig. 3. Between 16- and 32 cell stage. X + 35. 
‘ig. 4. First appearance of a yolk-free part (i.e., stage of beginning of invagination). a. 
yolk-free part; b. yolk. X + 35. 
‘ig. 5. Distinct yolk-free (a) and yolk-containing part (6), with the secondary yolk-pyra- 
mids of RATHKE. X + 35 


‘ig. 6. First traces of eye-pigment. a. yolk-free part; 0. yolk-containing part; ¢. eye- 
pigment. X + 35. 
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MB, 


g. 1. Eggs with strongly pigmented larvae with a comparatively large yolk-rest. b. yolk; 
¢. eye-pigment. X -++ 35. 

z. 2. Strongly pigmented larvae with small yolk-rest (at the point of hatching). b. yolk- 

rest; ¢. eye-pigment; d. abdomen; e. lateral chromatophores; /. dead egg. x + 35. 

Just hatched protozoeae. b. yolk; c. eye-pigment; f. lateral chromatophores. « + 35. 


3- 3- 

>. 4. ‘The greater part of the larvae have hatched. g. empty egg-capsule. x + 35. 
x. 5. Eggs with a temporary shrinkage by high salinity. a. egg. X + 35. 

x. 6. Nearly ripe eggs transferred from the ovary into sea-water. 


1otographs by the author. 
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REIZPHYSIOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN AN 
BLUTSAUGENDEN ARTHROPODEN IM 
ZUSAMMENHANG MIT IHRER NAHRUNGSWAHL 


III. Ter: VERsucHE mit ZECKEN. 
VON 


B. J. KRIJGSMAN. 


AUS DEM ZOOLOGISCHEN LABORATORIUM DES TIERARZTLICHEN STAATSINSTITUTES 
ZU BUITENZORG, JAVA. 


EINLEITUNG. 


Im Jahre 1930 berichteten wir tiber sinnesphysiologische 
Untersuchungen mit Stomoxys calcitrans und Lyperosia exigua 
(KrijGsMAN (1930); KriycsMAN u. WINDRED (1930, 1931)). 
Daran anschliessend setzte ich eine Reihe von Versuchen mit 
Zecken tiber dasselbe Thema ein, deren Veréffentlichung mir 
nicht bedeutungslos scheint, zumal die Sinnesphysiologie der 
Zecken noch sehr wenig bearbeitet wurde. 

Es existiert eine altere Arbeit von H1nDLE u. MERRIMAN (1913), 
die feststellten, dass Argas persicus sich positiv thigmotaktisch, 
positiv thermotaktisch und negativ phototaktisch verhalt und 
einen im Hallerschen Organ lokalisierten Geruchsinn besitzt. 
TotzeE (1933) hat neuerdings Untersuchungen ausgefihrt iiber 
das Verhalten von Ixodes ricinus und Ayalomma marginatum 
brionicum zu verschiedenen Reizen. Er fand, Larven, Nymphen 
und Imagines untersuchend, eine anemotaktische,!) photo- 
taktische, hydrotaktische und thermotaktische Orientierung 
sowie die Existenz einer Fernperzeption ftir chemische Reize. 
Einen Geschmacksinn existiert nach ihm nicht. Von seinen 
Experimenten wird weiter unten noch die Rede sein. 

Schliesslich liegt eine Angabe von Cotas-BELcourR (1929) vor, 


1) Leider benutzte TorzE bei seinen Anemotaxisversuchen einen durch 
eine Wasserstrahlluftpumpe erzeugten Luftstrom (keine Angabe tiber Trock- 
nen mit CaCl, oder dergl.) und es ist somit nicht ersichtlich, ob die Zecken 
auf den Zug oder auf die Feuchtigkeit der Luft reagierten. 
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nach dem Sand fiir Ornithodorus einen Reiz zur Eiablage bildet. 
Die Angaben in verschiedenen medizinischen Handbiichern 
iiber das sinnesphysiologische Verhalten von Zecken haben 
meistens wenig Wert, da sie sich nur auf gelegentliche, manch- 
mal falsch gedeutete Beobachtungen stiitzen. 


METHODIK UND TECHNIK. 


Bei den Zeckenversuchen habe ich grundsatzlich die gleiche 
Versuchsanordnung angewandt wie friiher bei Stomoxys und 
Lyperosia: Die Versuchstiere hatten die Wahl zwischen zwei 
Rohren, in denen ausser dem zu untersuchen Reiz alle 
Faktoren gleich waren. Da ich diesmal mit kleinen nicht fliegen- 
den Versuchstieren arbeitete, wurden glaserne T-Rodhren ver- 
wendet mit Armen von 10 cm Lange und 1.5 cm Durchmesser. 
Die offenen Enden wurden mittels Wattepfropfen geschlossen. 
Die Réhren wurden horizontal aufgestellt vor einem Milchglas- 
fenster, durch welches das Licht gleichmassig einfiel und somit 
bei der Untersuchung von chemischen Reizen u.s.w. keine 
Fehlerquelle bilden konnte (vgl. z.B. Abb. 3). Die Zecken, 
Boophilus annulatus und Rhipicephalus sanguineus, wurden in Rea- 
genzrohrchen geziichtet durch Einbringen von vollgesogenen 
Weibchen, die alsbald Eier ablegten, aus denen nach einiger 
Zeit die Larven schliipften. Bei den Versuchen wurde ein, 
einige Hunderte von Larven enthaltendes Zuchtrdhrchen an 
den aufsteigenden Arm der T-Réhre angeschlossen; die Larven 
liefen hinein und hatten die Wahl zwischen den zwei trans- 
versalen Armen, von denen einer den Reizstoff enthielt. Durch 
Leerversuche und Versuche in umgekehrter Stellung wurde die 
Richtigkeit der Anordnung regelmassig kontrolliert. Es wurde 
gearbeitet bei einer Zimmertemperatur von 24-27°. 

Die Reaktion der Larven auf den dargebotenen Reiz konnte 
nicht bestimmt werden durch Auszahlen der sich in den Wahl- 
rohren befindenden Larven, da die grosse Menge von kleinen 
durcheinander krabbelnden Tierchen keine Zahlung gestattete. 
Das ist aber auch nicht nétig, da ihre Verteilung im Apparat ein 
charakteristisches Gesamtbild lieferte, aus dem der Einfluss des 
Reizstoffes mit Sicherheit abzuleiten war. Die Beurteilung dieses 
Reaktionsbildes wird noch erleichtert, wenn man als Unterlage 
fiir die T-Réhre weisses Papier benutzt, wodurch die Larven 
sich als dunkle Punkte yom Untergrund abheben. 
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Die einzige Schwierigkeit, welche bei dieser Versuchsanord- 
nung auftritt, entsteht durch die positive Thigmotaxis der 
Zeckenlarven (vgl. S. 405ff.). Dadurch sind sie geneigt, unterein- 
ander Klumpen zu bilden oder sich in den Wattenbauschen 
anzusammeln. Solche Klumpen sind ungeeignet zur Abschatzung 
der Anzahl von reagierenden Individuen. Diese Schwierigkeit 
ist zu vermeiden durch Feststellen der Versuchsdauer auf 
15 Minuten; die Gruppierung der Larven als Reaktion auf den 
zu untersuchen Reiz ist dann vollendet, Klumpenbildung 
hat aber noch nicht stattgefunden. 

Fiir die Versuche benutzte ich hungrige Larven von 1-30 
Tagen alt, die ohne Zugabe von Wasser aufgeziichtet waren. 
Altere Larven fangen unter solchen Ziichtungsbedingungen 
schon trager zu reagieren an und sind deshalb weniger geeignet 
fiir diese Versuche. 


EXPERIMENTE. 


Versuche tiber Phototaxis. 


Boophilus-larven verhalten sich in den ersten vier Lebenstagen 
negativ zu hellem diffusem Tageslicht: sie wahlen eine Stelle 
des Versuchsapparates, in der eine bestimmte geringe Licht- 
intensitat vorhanden ist. Deutlich tritt das hervor, wenn man 
einen Teil der Wahlréhren durch Umschieben einer Stanniol- 
hile verdunkelt, einen zweiten Teil durch Auflegen von einem 
Stiick Papier beschattet und einen dritten Teil unbedeckt lasst 
(s. Abb. 1). 1-2 Tage alte Larven verteilen sich dann auf die in 
Abb. 1A angegebene Weise: an der Grenze des verdunkelten 
Teiles, wo offenbar die giinstigste Lichtintensitat vorliegt, haufen 
sie sich an, weiter sind noch vereinzelte Individuen im beschatte- 
ten Teil zu finden. Larven von 3-4 Tagen benehmen sich schon, 
wie Abb. 1B erkennen lasst, etwas positiver gegentiber Tages- 
licht. Sie haufen sich an im beschatteten Teil der Rohre, und 
zwar vorwiegend an der Grenze Licht-Schatten. Nach dem 
vierten Tage werden sie, wie Abb. 1C zeigt, durch diffuses ‘Tages- 
licht deutlich angezogen, indem sie sich in dem unbedeckten ° 
Rohrenteil anhaufen. Diesen Versuch konnte ich mit immer 
gleichartigen Resultaten beliebig oft wiederholen. Der Adap- 
tationszustand spielt dabei keine Rolle, denn ich erhielt ahnliche 
Ergebnisse mit im Dunkeln und im diffusen Tageslicht auf- 
geziichteten Larven. Durch Einschalten eines Warmefilters 
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(Wassergefass) konnte weiter festgestellt werden, dass keine 
Reaktion auf Warmestrahlung vorlag. Rhipicephalus-larven ver- 
hielten sich sehr ahnlich, mit dem Unterschied, dass das end- 
giltige Lichtoptimum da erst nach 6—7 Tagen erreicht wurde. 
Wir dirfen demnach schliessen, dass in der ersten Lebenswoche 
eine Verschiebung des Lichtoptimums nach grésseren Intensitaten hin 
stattfindet. 

ToTze hat in seinen Versuchen mit Hyalomma-larven eine 
ahnliche Verschiebung des Lichtoptimums gefunden und fihrt 
dies ganz richtig auf eine zunehmende Hautpigmentierung der 
Larven zuriick. Tatsachlich beobachtete ich auch bei Boophilus- 
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Abb. 1. Reaktion der Zeckenlarven auf verschiedene 
Lichtintensitaten. Der verdunkelte Roéhrenteil ist 
schwarz umrissen, der beschattete Teil schraffiert. 
Die Pfeile geben die Richtung des einfallenden 
Lichtes an. A: 1-2 Tage alte Larven haufen sich 
an bei der Grenze Dunkel-Schatten. B: 3-4 Tage 
alte Larven haufen sich an bei der Grenze Schatten- 
Licht. C: Altere Larven wahlen den unbedeckten 
Rohrenteil. 


und Rhipicephalus-larven, dass sie wahrend den ersten Lebenstagen 
allmahlich eine tiefere Farbe bekommen. Es kann daher bei 
der Orientierung zum Lichte hin ein diffuser Hautlichtsinn 
wirksam sein; bei den Boophilus-larven ist das wohl sicher, da 
sie augenlos sind. 

Altere Larven sind, wie auch Torze fand, immer positiv 
gestimmt gegeniiber diffusem Tageslicht. Bei Versuchen mit 
sehr hellem diffusem Licht bleibt jedoch zwischen Boophilus- 
und Rhipicephalus-larven ein Unterschied bestehen, da Rhipicepha- 
lus-larven sich sehr starkem diffusem Licht gegeniiber etwas 
negativ verhalten, Boophilus-larven dagegen immer positiv. 

Aus den erhaltenen Resultaten geht hervor, dass ein gewisser 
Intensitatsbereich des Lichtes existiert, innerhalb dem wihrend den ersten 
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Lebenstagen die negative Phototaxis der Larven zu positiver wird. Ober- 
halb dieses Gebietes herrscht wohl immer eine negative, unter- 
halb seiner immer eine positive Phototaxis. 

Solcher Umschlag der Phototaxis bei Arthropoden wurde 
bereits von anderen Autoren mitgeteilt. So werden vollgesogene 
Hyalomma-weibchen nach Totze negativ phototaktisch, RuDOLFs 
u. Lackey (1929) berichten iiber das positiv phototaktisch 
Werden von urspriinglich negativen Miickenlarven durch Ver- 
fiitterung von griinen Algen, Sconina (1935) beobachtete einen 
Umschlag von negativer zu positiver Phototaxis bei Archaeo- 
psylla (Igelfloh) nach Verbleiben in stark CO,-haltiger Luft, 
WELSH (1931) berichtet iiber das negativ Werden von positiv 
phototaktischen Wassermilben (Unionicola, in den Kiemen von 
Anodonta lebend) nach Zufiigen von Anodonta-extrakt zum Wasser, 
usw. Man darf diese Falle nicht einfach alle als eine Umstimmung 
der betreffenden Organismen deuten, denn es liegen vielleicht 
verschiedenartige Phanomene vor. Bei den Zeckenlarven ist von 
einer wirklichen Umstimmung perzipierender Organe oder ner- 
voser Zentren wahrscheinlich nicht die Rede, diese sind vermut- 
lich vor und nach der Verschiebung des Lichtoptimums gleich 
empfindlich. Durch die Ausbildung der schiitzenden Pigment- 
hile nimmt aber die eindringende Lichtmenge ab und es ist 
also nach der ersten Lebenswoche eine héhere Intensitat notig 
um die Perzeption einer gleich grossen Lichtmenge zu erzielen. 
In anderen Fallen, z. B. bei den Wassermilben von WELsH, kann 
dagegen eine wirkliche Umstimmung perzipierender Organe 
durch chemische Agenzien vorhanden sein. 


Versuche mit mechanischen Reizen. 


Bei hungrigen Boophilus- und Rhipicephalus-larven trat in 
meinen Versuchen eine ausgeprdgte positive Thigmotaxis auf. Das 
geht erstens hervor aus der Klumpenbildung: Befinden sich die 
Larven unter Ausschluss gerichteter Reize in der Versuchs- 
apparatur, so bleiben sie, wenn sie sich berithren, beisammen, 
andere kommen dazu und alsbald werden grosse Klumpen ge- 
bildet. Auch Torze hat dies beobachtet, bringt es aber nicht 
mit einer thigmotaktischen Orientierung im Zusammenhang, 
sondern nennt es ,,Geselligkeitstrieb”. Obgleich man stark den 
Eindruck bekommt, dass das Zusammentreffen zufallig statt- 
findet und die Larven nur in einem Zustand méglichst viel- 
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seitiger Berithrung verharren, schliessen diese Beobachtungen 
nicht aus, dass sie durch irgendwelche chemische Reize zu ein- 
ander angezogen werden. Die positive Thigmotaxis tritt aber 
auch auf wenn man den Larven ein Stiick reine (nicht mit den 
Handen angefasste) Baumwolle verabreicht. Solcher Watte- 
pfropfen wird von verschiedenen Seiten her durch vereinzelte 
Larven besiedelt; gegenseitige Berithrung und Klumpenbildung 
kommt erst spater zustande, indem immer mehr Larven den 
Pfropfen finden und darin verharren. Auch in den die Wahl- 
rohren abschliessenden Wattepfropfen beobachtet man (vgl. 
S. 403) diese Klumpenbildung und ein Vordringen zwischen 
Watte und Glaswand. Dieses Verhalten kann m.A. nur durch 
Reaktion auf mechanische Reize erklart werden. 

Die Klumpenbildung geht bei den Rhipicephalus-larven noch 
schneller von statten als bei Boophilus. Das braucht jedoch nicht 
die Folge zu sein von einer starker ausgepragten thigmotaktischen 
Orientierung, sondern kann einfach durch gréssere Beweglich- 
keit der Rhipicephalus-larven verursacht werden, wodurch sie sich 
schneller und haufiger treffen. 

Bei den Versuchen von Torze verhielten sich seine Zecken 
negativ gegeniiber Flanell und Watte, indem sie glattes Schreib- 
und Filtrierpapier bevorzugten. Unsere Resultate decken sich 
somit in dieser Hinsicht nicht. 

Neben der thigmotaktischen Orientierung zeigten meine 
Zeckenlarven ein Perzeptionsvermigen fiir Erschiitterungsreize. Erzeugt 
man durch leichtes Schlagen mit der Faust auf dem Versuchs- 
tisch ein Zittern des Apparates, so werden die darin enthaltenden 
Larven sofort aktiv, Klumpen werden gelést und sie schwarmen 
aus. Gerichtete Orientierung hinsichtlich der Reizquelle (wie 
WEBER (1929) von der Schweinelaus angibt) war in dieser 
Anordnung nicht festzustellen und geplante Versuche mit einer 
schwingenden Metallplatte habe ich durch Zeitmangel nicht 
ausfiihren kénnen. 


Versuche mit Warmereizen. 


Torze hat bei seinen Zecken einen deutlichen Warmesinn 
gefunden, mit einem Optimum abhangig von der Zucht- 
temperatur. Interessant ist seine Feststellung, dass im vierten 
Beinpaar von Nymphen und Imagines ein Warmeperzeptor vor- 
handen sein muss. Zwar sind, da der Warmesinn auch nach 
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Amputation des letzten Beinpaares erhalten bleibt, auch in 
anderen KéGrperteilen solche Perzeptore vorhanden, jedoch ist 
die Reaktion nach der Amputation weniger genau. Das Tem- 
peraturoptimum wird dann, wie das bei den Larven (bei denen 
das vierte Beinpaar noch nicht gebildet ist!) immer der Fall ist, 
diffuser. 

Uber den Warmesinn fiihrte ich bei Rhipicephalus- und 
Boophilus-larven einige Versuche aus, welche die Perzeption von 
Warmereizen auch bei diesen Arten anzeigen. Auf Erwarmen 
mit der Hand einer der Wahlréhren reagieren sie mit positiver 
Taxis und aufgeregtem Umbherkriechen im erwarmten Teil. 
Erwarmt man einen Arm der T-R6éhre durch Unterlegen einer 
erhitzten Zinkplatte bis auf ungefahr 34°, 
wahrend unter den anderen Arm eine | | | 
nicht erwarmte Metallplatte gelegt wird 
(um Unterschiede in den Lichtverhaltnis- 
sen auszuschliessen), so erhalt maneineRe- 
aktion, von der Abb. 2 ein Beispiel gibt: die 
Larven sammeln sich ausnahmslos iiber 


Reaktion der 
Zeckenlarven auf War- 


ADDS e2: 


der erwarmten Metallplatte an und krie- 
chen da aufgeregt umher. Der Warmereiz 
list also eine Aktivierung und eine taktische 
Orientierung aus. Reaktionsunterschiede bei 
verschiedenem Alter der Larven konnte 
ich nicht feststellen. 


me. Unter dem linken 
Wahlarm liegt eine er- 
warmte, unter dem rech- 
ten eine nicht erwarmte 


Zinkplatte. (Pfeile = 
Lichtrichtung.) Anhau- 
fung uber der erwarm- 


Bei Erniedrigung der Temperatur unter ten Platte. 
18-19° beobachtete ich die auch von 

anderen Arthropoden bekannte Kaltestarre: Taucht man die 
Versuchsréhre in Eiswasser, so werden die Larven sofort in 
Starre versetzt um erst bei 19-21° wieder lebendig zu werden; 


auch beim Verbleib im Kihlraum bei 15° werden sie starr. 


Versuche tiber Hydrotaxis. 


Bei den Versuchen tiber Hydrotaxis wurde der abschliessende 
Wattebausch in einem der Wahlarme mit destilliertem Wasser an- 
gefeuchtet, der andere blieb trocken. Boophilus- und Rhipicephalus- 
larven, welche ohne Zugabe von Wasser aufgeziichtet waren, 
zeigten unter diesen Versuchsbedingungen eine deutliche positive 
Hydrotaxis, wie die Ansammlung beim feuchten Wattepfropfen 
in Abb. 3A klar erkennen lasst. Wenn ich dagegen die Larven 
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vorher im Zuchtréhrchen feuchtes Fliesspapier verabreichte, so 
blieben sie im Wahlapparat vollig indifferent (Abb. 3B). 

Erwahnenswert ist, dass die reagierenden Larven sich zwar 
in der unmittelbaren Nahe der Reizquelle anhaufen, sich aber 
sorgfaltig hiiten fiir Beriihrung mit dem feuchten Pfropfen. Die 
Zeckenlarven benehmen sich also ganz anders als Stomoxys und 
Lyperosia, welche Berithrung mit einer feuchten Reizquelle gar 
nicht vermeiden. Das Verhalten der 
Zeckenlarven ist in Ubereinstimmung mit 
dem Befund von Rivnay (1932), der bei 
Cimex trotz positiver Hydrotaxis ein Ver- 
meiden der Beriithrung feuchter Gegen- 
stande beobachtete.1) Dagegen sagt ToTze,, 
dass die Zecken in seinen Versuchen nicht 
nur positiv auf Wasser reagierten, son- 
dern sich auch aufdie feuchte Reizquelle 
setzen. 

Bei meinen Versuchen stellte sich ferner 
heraus, dass Boophilus-larven von 2 und 4 


Abb. 3. 
Zeckenlarven auf Was- 


Reaktion der 


ser. Der Wattepropfen 
im linken Wahlarm ist 


angefeuchtet, rechts tro- 
cken (Pfeile = Licht- 
richtung). A: Anhau- 
fung von 4lteren Larven 


Tagen alt noch nicht positiv hydrotak- 
tisch reagierten, sondern sich gleichmassig 
uber beide Réhren verteilten. Die posi- 
tive Hydrotaxis war nur nachweisbar bei 


in der Nahe der Feuch- 
tigkeit, jedoch keine Be- 
ruhrung. B: 2-4 Tage 
alte Boophilus-larven be- 
nehmen sich indifferent. 


Larven von 7 Tagen und Alter. Rhipice- 
phalus-larven von 10 Tagen und 4lter 
waren immer positiv, jiingere Individuen 
dieser Art habe ich nicht untersucht. 

Das indifferente Benehmen junger Boo- 
philus-larven gegeniiber Wasser ist, da die Fernperzeption von 
Wasser wahrscheinlich zum chemischen Perzeptionsvermégen 
gehort, vergleichbar mit der Indifterenz junger Zeckenlarven 
gegentiber Hautgeriichen (vgl. S. 410). 


Versuche iiber Geotaxis. 


In manchen Hand- und Lehrbiichern wird angegeben, dass 
das Hinaufklettern von Zecken an Grashalmen, an deren Spitzen 
sie das Wirtsier abwarten, auf einen negativen Geotaxis beruhe. 


1) Das besagt nicht, dass sie ein Wirtstier mit feuchter Haut nicht berithren 
werden, denn da itiberwiegen wohl die anziehenden Reize (Warme, 
Geruch, usw.). 
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Es schien mir daher wertvoll, die geotaktische Orientierung bei 
meinem Versuchsobjekt naher zu priifen und ich benutzte dazu 
Boophilus-larven von 2, 5, 7, 10, 11 18. und 26 Tagen sowie 
Rhipicephalus-larven von 6, 7, 12, 17 und 25 Tagen alt. Zuerst 
wurde die Versuchsréhre, bei horizontaler Stellung des Einlaufs- 
armes, so geneigt, dass die Wahlarme eine Ecke von 30° mit dem 
Versuchstisch bildeten. Es zeigte sich jedoch keine Reaktion, 
alle Larven verteilten sich gleichmassig in dem 
nach unten und dem nach oben gerichteten 
Arm. Auf eine Ecke von 45° reagierten sie eben- 
sowenig; und auch bei senkrechter Stellung 
der Wahlarme zeigten sie niemals, wie Abb. 4 
wiedergibt, eine Orientierung zur Richtung der 
Schwerkraft. Obgleich die hungrigen Larven 
also nicht auf die Schwerkraft reagieren, darf den- 
noch nicht geschlossen werden, dass sie ganz 
unempfindlich fiir die Wirkung der Schwer- 
kraft sind. Es ist namlich bekannt, dass bei Abb. 4. Reak- 
Arthropoden Propriorezeptoren in den Beinen #0” der Zecken- 
die durch das K6rpergewicht zu Druckreiz diners Sa: 

; a ps Z Schwerkraft bei 
transformierte Schwerkraft perzipieren; die geo- _ senkrechter Stel- 
taktische Orientierung wird demnach direkt lung der Wahl- 
vom Kérpergewicht abhangig sein. So fand éhren (Pfeile = 


Weser bei der Schweinelaus, dass die nega- _Lichtrichtung). 
i : Die Larven ver- 
tive Geotaxis verschwand wenn er das Abdo- Rh aWdtern 
men amputierte; BARNES u. SKINNER (1930) indifferent. 


stellten bei der Ameise Aphaenogaster eine posi- 

tiv geotaktische Orientierung fest, die starker wurde jenach- 
dem der Ké6rper schwerer war. Es ist daher sehr wohl moglich, 
dass das geringe Kérpergewicht bei hungrigen Zeckenlarven 
(und vielleicht auch bei hungrigen Nymphen und Imagines) 
nur einen unterschwelligen Reiz bildet. Bei vollgesogenen Indi- 
viduen (besonders Weibchen) dagegen kénnte das stark vergrés- 
serte Gewicht einen Reiz bilden, auf den reagiert wird, denn 
vollgesogene Weibchen suchen zur Eiablage bekanntlich den 
Boden auf. Vielleicht wirken dabei negative Phototaxis und 
positive Geotaxis zusammen. Versuche daritber wurden noch 
nicht angestellt. 


Versuche tiber Chemotaxis. 


Bei den Versuchen iiber den chemischen Sinn der Zeckenlarven 
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arbeitete ich mit Wattepfropfen, die an der Haut eines Rindes, 
eines Pferdes oder eines Menschen gerieben wurden, bis sie 
einen fiir den Experimentator wahrnehmbaren Geruch be- 
sassen. Solcher Pfropfen wurde am Ende eines Wahlarmes ein- 
gesetzt, wahrend am Ende des anderen Armes ein reiner Watten- 
pfropfen kam. Um jede Stérung durch Reagieren auf F euchtig- 
keit zu vermeiden, arbeitete ich nur mit Tieren, die vorher im 
Zuchtroéhrchen feuchtes Fliesspapier zur 
Verfiigung hatten und ausserdem wurden 
die Wattenpfropfen in beiden Wahlar- 
men mit destilliertem Wasser benetzt. 
Der einzige Unterschied zwischen den 
Abb. 5. Reaktion der beiden Armen wurde also durch den 
Zeckenlarven auf Haut- Hautgeruch gebildet. 
geruch. Links ein feuch- Es ergab sich, dass Boophilus-larven von 
ter, auf einem Rindab- > und 4 Tagen sowie Rhipicephalus-larven 
geriebener Wattepfrop- ; = 
fen, rechts einfeuchter Von 3 Tagen alt sich den Hautgerii- 
Wattepfropfen (Pfeile = chen gegeniiber véllig indifferent ver- 
Lichtrichtung). DieLar- hielten, da immer eine gleichmassige 
ven haufen sich nahe Verteilung im Apparat auftrat. Boophi- 
der Reizquelle an, ohne & > 
Race ialekhen. lus-larven von 10 Tagen und Altere, sowie 
Rhipicephalus-larven von g Tagen und 
altere zeigten sich jedoch deutlich positiv chemotaktisch, wovon 
Abb. 5 ein Beispiel bringt. Sie haufen sich an in der Nahe der 
Reizquelle ohne diese zu berithren (der Feuchtigkeit wegen). 
Unterscheidungsvermégen zwischen Pferde- und Rinderhaut 
konnte nicht festgestellt werden. Obgleich die Larven auch durch 
den Geruch der Menschenhaut deutlich angezogen wurden, 
wurde doch bei direkten Wahlversuchen zwischen Tier- und 
Menschenhautgeruch der Tiergeruch bevorzugt. Es darf dem- 
nach geschlossen werden, dass die untersuchten Xeckenlarven, aus- 
genommen in den ersten Lebenstagen, ein Fernperzeptionsvermégen fiir 
chemische Reize haben und zwischen dem Hautgeruch verschiedener Wirts- 
tierarten unterschetden kénnen. 

Auch Torze fand bei seinen Versuchen ein Perzeptionsver- 
mdégen fiir chemische Reize, welches, wie er nachwies, im Haller- 
schen Organ lokalisiert ist, da nach Amputation des ersten 
Beinpaares die Tiere nicht mehr reagierten. Bemerkenswert sind 
auch die von Torze und von mir beobachteten Bewegungen 
mit dem ersten Beinpaar: Larven schwenken ab und zu, Nym- 
phen und Imagines immer das erste Beinpaar mit dem Haller- 
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schen Organ in der Luft hin und her, offenbar zur Witterung 
chemischer Reize. Die Vorderbeine sind also funktionell mit den 
Antennen der Insekten zu vergleichen! 

Die von mir festgestellte Indifferenz der Larven in den ersten 
Lebenstagen gegeniiber chemische Reize (und gegeniiber Wasser, 
vgl. S. 408) steht in Einklang mit einer Mitteilung von Hartune 
(1935), der bei Calliphora beobachtete, dass 2-3 Tage alte Ima- 
gines noch nicht auf Geriiche reagieren. Vielleicht ist der che- 
mische Sinn bei dem Schliipfen noch nicht sofort voll entwickelt. 


Versuche iiber den Geschmacksinn habe ich nicht ausgefihrt. 
‘Torze ist der Ansicht, dass bei Zecken wahrscheinlich kein Ge- 
schmacksinn existiert, da sie z.B., von einem anziehenden Reiz 
angelockt, eine mit Essigsaure angefeuchtete Papierstrecke 
durchqueren. Das besagt aber nicht, dass sie die Essigsdure 
nicht schmecken, sondern nur dass der anziehende Reiz der 
Starkere war. Auch Torze’s Angabe, dass Zecken im Versuch 
verdiinnte Essigsaure, Gelatine- oder Methylenblaulésung saugen, 
beweist nicht, dass sie diese Stoffe nicht schmecken. Zwar gibt 
er selbst an, dass sie von diesen Fliissigkeiten weniger aufnehmen 
als von Blut, fiihrt das aber auf Darmreizung zuriick. Nun wird 
jedoch Gelatinelésung wohl kaum den Darm so schadigen 
kénnen, dass dadurch der Saugmechanismus gest6ért wird. Ich 
bin daher der Meinung, dass das weniger Aufnehmen von 
Gelatinelésung u.s.w. vielleicht doch durch einen Geschmack- 
reiz ausgelést wird. Auch habe ich bei Lyperosia und Stomoxys 
in der Gefangenschaft friiher manchmal festgestellt, dass sie 
10 % Schwefelsaure oder Kalilauge aufsaugten! Trotzdem ver- 
fiigen diese Fliegen iiber einen Geschmacksinn. Die Nicht- 
existenz des Geschmacksinnes bei den Zecken bedarf daher m.A. 
noch weiterer Bestatigung. 


WIE FINDEN DIE ZECKEN IHRE NAHRUNG? 


Die oben genannten Versuche zusammen mit den Literatur- 
angaben erlauben eine Beantwortung dieser Frage. Die aus- 
geschliipften Larven werden die ersten Tage wahrscheinlich 
noch wenig aktiv sein, da sie geringe Lichtintensitaten bevor- 
zugen und wenig auf chemische Reize reagieren. Nachher aber 
werden sie, durch positive Phototaxis gezwungen, an Gras- 
halmen hinaufklettern und da den Wirt abwarten. Durch 
Erschiitterung des Bodens und der Pflanzen bei der Annaherung 
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des Wirtes werden sie aktiviert; mit dem Hallerschen Organ 
nehmen sie den Hautgeruch des Wirtes wahr und in dichter 
Nahe spiiren sie auch seine Hautwarme und -feuchtigkeit. Durch 
diese Reize veranlasst gehen sie auf das Wirtstier iiber, wo sie 
weiter auch gefesselt werden durch die giinstige mechanische 
Beschaffenheit seiner Haut. Da Torze sowie HINDLE u. MERRI- 
MAN feststellten, dass feuchte Warme bei Zecken eine Stech- 
reaktion auslésen kann, wird Warme und Feuchtigkeit (viel- 
leicht auch Geruch) der Wirtstierhaut den Stechakt hervorrufen. 
Stésst die Zecke auf ein Blutgefass, so wird der Blutgeschmack 
(wenn perzipiert) das Saugen auslésen und damit ist die 
Nahrungsreaktion vollendet. Diese Nahrungsreaktion bildet also, wie 
wir friher fiir Stomoxys und Lyperosia feststellten, auch bet den 
Zecken eine Reihe, von der jeder Teil durch bestimmte Reize aus- 
gelést wird. 


ZUSAMMENFASSUNG. 


Mit Larven von Rhipicephalus sanguineus und Boophilus annulatus 
wurden sinnesphysiologische Untersuchungen ausgefiihrt in 
ahnlicher Wahlanordnung wie sie friiher bei Stomoxys und 
Lyperosia benutzt wurde. 

Die Zeckenlarven besitzen einen Hautlichtsinn. Altere Larven 
zeigen eine positive Phototaxis; Larven in der ersten Lebens- 
woche verhalten sich negativ gegeniiber diffuses Tageslicht. Die 
Ursache dieses Verhaltens steht wahrscheinlich in direktem 
Zusammenhang mit der progressiven Pigmentierung der Haut. 

Weiter zeigen die Larven eine positive Thigmotaxis, Empfind- 
lichkeit fiir Erschiitterungsreize, eine positive Thermotaxis und 
eine positive Hydrotaxis, wobei sie jedoch Beriithrung mit feuch- 
ten Gegenstanden sorgfaltig vermeiden. Auch besteht ein Fern- 
perzeptionsvermégen fiir chemische Reize, indem die Tiere 
Hautgeruch von Pferd, Rind und Mensch wahrnehmen. Nur 
in den ersten Lebenstagen reagieren sie nicht auf Hautgeruch 
oder Wasser. Geotaktische Orientierung konnte bei hungrigen 
Larven nicht festgestellt werden. 

In der Natur wird die Nahrungsreaktion wahrscheinlich auf 
folgende Weise ausgelést: Durch positive Phototaxis klettern die 
Tiere auf Grashalmen hinauf, durch Erschiitterung der Pflanzen 
und des Bodens bei der Annaherung des Wirtstieres werden sie 
aktiviert, durch Perzeption von Geruch, Feuchtigkeit und Warme 
haften sie sich an das Wirtstier. Feuchtigkeit, Warme (und 
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Geruch) der Haut rufen Stechbewegungen hervor, und schliess- 
lich wird vielleicht der Blutgeschmack die Saugreaktion auslésen. 
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‘BEOBACHTUNGEN UBER DAS BENEHMEN EINES 
GRAUEN GIBBONS (HYLOBATES LEUCISCUS). 


VON 


B. J. KRIJGSMAN und J. KRIJGSMAN-TIESSEN. 


AUS DEM INSTITUT F. VERGL. PHYSIOL. DER REICHSUNIVERSITAT UTRECHT, ° 


Vorliegende Mitteilung hat nicht die Absicht, tierpsycholo- 
gische Probleme zu lésen oder theoretisch zu erdrtern. Sie will 
nur einige Angaben bringen iiber die Lebensgewohnheiten und 
psychischen Fahigkeiten eines zahmen Gibbons, den wir fast 
vier Jahre in Buitenzorg (Java) als Haustier taglich beobachten 
konnten. Da, wie zB. aus der Monographie von YERKES (1929) 
hervorgeht, der Gibbon in psychobiologischer Hinsicht weit 
weniger bekannt ist als die anderen anthropoiden Affen, scheint 
uns die Verdffentlichung unserer Erfahrungen, welche ein Tier 
im Alter von 14 bis 5 Jahren betreffen, nicht iberfliissig. 


BEMERKUNGEN UBER DIE HALTUNG IN DER 
GEFANGENSCHAFT 


Wir kauften das Tier, ein Weibchen, dessen Alter wir auf 
anderthalb Jahr schatzten!), von einem Eingeborenen, der 
es sehr jung gefangen und schon einige Monate in der Gefangen- 
schaft gehalten hatte. Die nachdenkliche und ,,philosophische”’ 
Miene, die der Gibbon zeigen konnte, veranlasste uns, ihn trotz 
seiner Weiblichkeit Plato” zu nennen. ,,Plato”? wurde in un- 
serem Garten an eine vier Meter lange Kette gelegt, welche 
einerseits mit Krampe und Vorlegeschloss an einem Baum und 
anderseits mit einem Lederband um die Lende des Tieres be- 
festigt war. Auf diese Weise hatte »,Plato”” Gelegenheit, sich 
auf dem Rasen und in den unteren Asten des Baumes zu be- 
wegen. Obgleich sie zwischen den Asten ihren akrobatischen 
Neigungen nachgeben konnte, konnte sie nicht so hoch klettern, 
dass die Kette sich in den Asten verwirrte. Da der Baum das 


1) Vier Jahre spater war noch keine Menstruation eingetreten. 
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ganze Jahr hindurch Blatter trug, hatte sie immer die Wahl 
zwischen Schatten und Sonnenschein. Am Stamm war etwa 2 
Meter tiber dem Boden eine Kiste befestigt, in der sie sich vor 
Regen und Wind schiitzen konnte. 

In den ersten Tagen war ,,Plato” ausserordentlich scheu. Kam 
man ihr nahe, so wollte sie beissen, schrie und defazierte vor 
Angst und fliichtete in den Baum; ihr Futter wollte sie nicht 
aus unserer Hand annehmen. Nach vielen vergeblichen Ver- 
suchen gelang es uns durch sanftes Zureden ihr mit einem Kamm 
zu nahern und ihre Haare zu kammen. Anfangs machte sie dabei 
eine angstliche Miene; sie beruhigte sich jedoch allmahlich, da 
diese Behandlung ihr angenehm war und liess sich schliesslich 
mit offensichtlichem Genuss weiter kammen#). Durch eine 
Umarmung zeigte sie darauf, dass wir ihre Freundschaft ge- 
wonnen hatten. Auf schnelle und unerwartete Bewegungen 
sowie lautes Reden unserseits reagierte sie aber noch einige pies 
mit Zuriickweichen. 

Nach volliger Gewéhnung entwickelte ,,Plato” sich zu einem 
lebensfrohen jungen Tier, das den ganzen Tag unermiidlich im 
Baum und auf dem Boden spielte und offenbar keineswegs von 
den durch die Kette gestellten Beschrankungen ihres Aktions- 
radius gehindert wurde. Schutz gegen Regen und Wind suchte 
sie nur selten; nur in kalten Nachten mit starkem Regen schlief 
sie in der Kiste, sonst immer in einer von Asten gebildeten Gabel 
im Baum. Das stimmt mit den Angaben von YERKES (1929) 
uberein, dass der Gibbon im Freien keinen Versteck zum Schlaf 
und Schutz baut. Freilich hatte sie das erste Jahr bei kaltem 
Wetter gern eine Decke, in der sie sich ganz einhiillte; spater 
wolite sie diese nicht mehr benutzen. 

,,Plato”’ behielt bei dieser Behandlung eine gute Gesundheit, 
nur einmal bekam sie nach Erkaltung Durchfall mit Bauch- 
schmerzen, was mit Karlsbadsalz schnell geheilt wurde. Die 
unangenehm schmeckende Arznei schluckte sie ohne Wider- 
streben, auch Verletzungen liess sie immer ohne Gegenwehr mit 
Salbe einreiben. 

Es ist auffaillend, dass auch in ihrer Heimat Java die gefan- 
genen Gibbons oft zugrunde gehen. Zum Teil liegt das wohl 
daran, dass man sie oft in einem KAfig oder an einer zu kurzen 


1) Har.an (zit. bei YERKES, 1929) gibt schon an, dass Gibbons gern 
gekammt und gebiirstet werden. 
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Kette (haufig am Hals befestigt!) halt. Sogar in geraumigen 
KAafigen sieht man sie trauernd in einer Ecke sitzen; auch ,,Plato”’ 
zeigte eine deutliche Abneigung fiir Kafige. Als sie namlich 
einmal einige Tage in einem (sehr grossen) Kafig verbleiben 
musste, zeigte sie, obgleich sie da mit einem jungen befreundeten 
Artgenossen zusammen war, wenig Lust zum Spiel und biss 
fortwahrend in das Drahtgeflecht. Wurde sie herausgeholt, so 
zeigte sie ihre Freude durch kleine Laute und Spriinge; aber 
jedesmal wenn sie wieder hineingebracht wurde, widerstrebte 
sie aufs Ausserste. Beim Festlegen an die Kette widerstrebte sie 
niemals; sie liess sich, wenn sie einige Stunden im Haus gespielt 
hatte, gehorsam den Riemen umlegen. Wurde sie im Garten 
von der Kette befreit, so dachte sie nicht daran zu fliehen, son- 
dern kam gleich ins Haus oder spielte ruhig in ihrem Baum 
weiter. Wir diirfen demnach schliessen, dass die von uns gefolgte 
Behandlungsweise fiir diesen stark bewegungsbediirftigen Affen 
richtig und giinstig war. 


ERNAHRUNGSWEISE. 


Als Nahrung bekam ,,Plato” vorwiegend Bananen, von denen 
sie besonders die etwas sauerlich schmeckenden Arten liebte. 
Weiter hatte sie alle Friichte gern, welche nicht zu siiss waren 
(Apfel, Apfelsine, Mangga, usw.); auch Tomaten waren sehr 
beliebt. Kerne von kleineren Friichten verschluckte sie éfters, 
offenbar ohne nachteilige Folgen. Daneben waren trockene ge- 
kochte Kartoffeln ein besonders beliebtes Essen, welches haufig 
in solcher Eile verschlungen wurde, dass es ihr im Schlund 
stecken blicb und Beklemmungen verursachte. Schokolade, 
Brot, gekochte Bohnen, Gemiise und Reis nahm sie nur, wenn 
sie nichts Besseres bekam; auch trockene Kuchen fester Konsis- 
tenz liebte sie nur miassig; weichen Biskuit dagegen hatte 
sie gern. 

Tierische Nahrung wie rohes oder gekochtes Fleisch, Eier und 
sogar Milch wollte sie, trotz wiederholter Versuche unserseits, 
bestimmt nicht essen. Fliegen und Heuschrecken wurden zwar 
gefangen und totgebissen, jedoch nicht aufgegessen. Das Be- 
nehmen von ,,Plato” stimmt in dieser Hinsicht nicht tiberein 
mit den Literaturangaben tiber tierische Nahrung von Gibbons 
(YERKES 1929). 


Auffallend war weiter, dass sie Nahrung, welche ihr nicht gut 


ali 


BEOBACHTUNGEN UBER DAS BENEHMEN USW. 417 


bekam und demnach wieder ausgebrochen wurde (zB. fette 
Niisse), nachher standig verweigerte. Die einmalige Erfahrung 
gentigte in diesem Fall zur langdauernden Erinnerung. So hatte 
sie einmal Niisse vom Gummibaum (Hevea) gegessen und wie- 
der ausgebrochen. Den nachsten Tag wollte sie diese Niisse 
nicht mehr essen und als wir ihr ungefahr ein Jahr spater wieder 
dergleiche Niisse vorlegten, verweigerte sie diese ebenfalls. 

Vomieren trat bei ,,Plato” iibrigens nur selten auf, war immer 
die Folge ungeeigneter Nahrung oder Nervésitat, wobei sie sich 
offensichtlich unwohl fiihlte. Dies stand in schroffem Gegensatz 
zum Benehmen eines Makaken (Macacus ira), den wir gleich- 
falls als Haustier im Garten hielten. Dieser letzte erbrach sich 
eigentlich taglich, spie die aufgestossenen Auswiirfe meistens 
aber nicht aus, sondern kaute und verschluckte sie nochmals. Es 
machte stark den Eindruck, dass beim Makaken ein normaler 
Vorgang, eine Art Wiederkauen, stattfand. 

,»,Plato” trank taglich reichlich Wasser, das sie niemals (wie 
durch andere Autoren beschrieben) durch Eintauchen der Hand 
und nachfolgendem Ablecken zu sich nahm, sondern immer 
voriibergeneigt direkt mit dem Mund aufsaugte. Manchmal 
nahm sie die Trinkschale auf und versuchte diese nach dem Mund 
zu bringen, tat das aber so ungeschickt, dass fast alles Wasser ver- 
loren ging. Auch nahm sie die Trinkschale ab und zu mit in den 
Baum, um da weiter zu trinken, verlor dann aber beim Hinauf- 
klettern schon den ganzen Inhalt. Warmen Tee liebte sie, Li- 
monade nur massig. 

Nach dem Regen nahm sie die sich an den Asten ansam- 
melnden Tropfen mit der Hand ab und leckte sie auf. Dazu 
wurde sie nicht von Durst getrieben, denn sie tat es auch, wenn 
sie kurz vorher reichlich getrunken hatte. Auch haben wir beob- 
achtet, dass sie, wenn es regnete, mit gedffnetem Munde und 
gestreckter Zunge Tropfen aufzufangen versuchte. 


BEWEGUNG. 


Die Bewegung in den Baumen wurde bereits durch frihere 
Beobachter (zit. bei YERKES 1929) eingehend beschrieben. Einiges 
sei noch hinzugefiigt: ,,Plato”” bewegte sich im Baum mit genau 
abgestimmter Gleichgewichtserhaltung unter ausserst geschickter 
und eleganter Benutzung des Kérpergewichts beim Schwenken; 


27 
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sie irrte sich niemals im Abschatzen des Abstandes. Bei ihren 
blitzschnell aufeinanderfolgenden Spriingen benahm sie sich 
vollkommen unbekiimmert und zeigte sogar bei den kiihnsten 
Spriingen keine Spur von Unentschlossenheit. Manchmal beob- 
achteten wir, wie sie wahrend des Sprunges ihre Richtung in 
der Luft anderte durch riickweises Schwenken mit Armen und 
Beinen 1). Das fehlerlose und piinktliche Umklammern der Aste 
wird bedeutsam erleichtert, indem Hande und Fiisse, starker 
noch als bei anderen Antropoiden, wie Zangen wirken, die sich 
bei Berithrung sofort schliessen. Die ,,Fuss-zangen”’ sind in Abb. 
2A, 2C und 2D deutlich sichtbar. Beim verwandten Siamang 
(Hylobates syndactylus) und anderen Arten ist diese Zangenbil- 
dung durch Verwachsen des zweiten und dritten Fingers auch 
anatomisch verwirklicht. 

Vor dem Abstiirzen hatte ,,Plato”’ nicht nur gar keine Angst, 
sondern sie blieb auch véllig gleichgiiltig, wenn sie wirklich fiel. 
Im Ubermut des Spieles liess sie sich namlich oft von betracht- 
licher Héhe (etwa vier Meter) fallen und schlug dann manch- 
mal dumpf mit dem Kopf gegen den Boden auf. Das tat ihr 
offenbar gar nicht weh, da sie sofort lustig weiter spielte. 

Nach manchen Literaturangaben bewegt der Gibbon sich 
beim Aufrechtgehen auf den Hinterbeinen sehr ungeschickt. 
Plato” konnte jedoch sicher und schnell auf den Hinterbeinen 
gehen, wobei sie zwar zur Erhaltung des Gleichgewichtes fort- 
wahrend mit den Armen balancierte, die Beine aber etwa 
wie der Mensch im Schnelllauf bewegte. Abb. 1 gibt einen 
Eindruck ihrer Haltung beim Aufrechtgehen. Dem wider- 
spricht nicht, dass sie nicht gern langere Zeit aufrecht ging. 
Spazierten wir mit ihr, so wollte sie bald getragen werden 
oder sie umklammerte unsere Beine und liess sich so mit- 
schleppen. 

Ermiidung zeigte ,,Plato” fast nie, den ganzen Tag spielte 
sie unablassig weiter. Nur an sehr heissen Tagen hérte sie ab 
und zu mit ihrem Spiel auf, um sich im Gras an einer be- 
schatteten Stelle bequem auszustrecken. 

Ihre iibliche Schlafstelle hatte sie im Baum, wo sie die 
Nacht zusammengekauert verbrachte. Manchmal schlief sie 


3! Die erstaunlich schnelle und effektive Fortbewegungsart des Gibbons 
ist in der Natur ohne Zweifel ein wichtiger Faktor zur Selbsterhaltung; 
die Flucht vor dem Feind ist seine starkste Waffe. 
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auch im Zimmer auf einem Kissen; sie legte sich dann genau 
wie der Mensch in Schlafstellung auf eine Seite 1). 

Eine spontane Rechts- oder Linkshandigkeit zeigte ,,Plato” 
nicht, wie wir durch fortgesetzte Beobachtung feststellten. 


DEFAKATION, HARNABGABE, REINLICHKEIT. 


Kot entleerte sie im Baum hangend oder auf dem Boden 
kauernd. Harnen tat sie immer im Baum hangend, hielt, wie 
auch bei anderen Affen iiblich, eine Hand darunter und leckte 
diese ab. Die Bedeutung dieser Handlung ist uns unklar (salziger 
Geschmack?); Durst war sicher nicht die Ursache, da sie ebenso 
handelte, wenn reichlich Trinkwasser zur Verfiigung stand. 
Ihre Schlafkiste beschmutzte sie nie, in unseren Zimmern entfal- 
tete sie jedoch keine Reinlichkeit und lernte diese trotz vieler 
Bemiihungen nicht. 

Ihren Kot beriihrte sie nicht, manchmal roch sie daran und 
kehrte sich dann mit einer sehr menschlichen zimperlichen 
Miene davon ab. Trat sie versehentlich in den Kot, so versuchte 
sie das schmutzige Bein im Gras oder am Baum wieder rein zu 
wischen. 

Ihre Haut hielt sie ziemlich rein, Schlamm und Staub ver- 
suchte sie durch kratzen und lecken zu entfernen. Das bei an- 
deren Affen iibliche ,,Lausen”’ tat sie nicht, weder bei sich selbst 
noch bei anderen Tieren. Wir kammten und biirsteten sie regel- 
massig; war sie zu schmutzig, so wurde sie mit warmem Wasser 
und Seife gewaschen. Das war ihr aber sehr unangenehm: 
sobald sie das Wasser auf ihre Haut fiihlte, fing sie aus vollem 
Halse zu schreien an und widerstrebte wie rasend #). Das Ab- 
trocknen dagegen war ihr sehr angenehm; einmal wieder rein 
und trocken zeigte sie sich munter und zufrieden, was durch 
einen zu dieser Stimmung passenden Sologesang geaussert 
wurde. 

Einen spezifischen Hautgeruch besass sie, jedenfalls fiir die 


1) Unser Makak, der im Garten einen anderen Baum bewohnte, hatte 
sich, obgleich bequemere Schlafstellen vorhanden waren, einen diinnen 
Zweig ausgesucht, an dem er hangend schlief. 

2) Im Regen wird der Gibbon, wie auch die meisten anderen Tiere, 
nicht nass bis auf die Haut; die Regentropfen bleiben auf den Haaren liegen 
und werden leicht abgeschiittet. 
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menschliche Nase, nicht. Ihr Hautgeruch war, sogar bei starkem 
Schwitzen, schwach und nur unbestimmt tierisch. 


STIMME. 


Das Rufen des Gibbons wurde von BouTANn (1914) in vor- 
ziiglicher Weise aufgezeichnet; alle von ihm bei Hylobates leuco- 
genys beschriebenen, zu verschiedenen Gemutsstimmungen 
passenden Laute stellten wir auch bei ,,Plato” fest. Wir konnen 
somit auf seine (auch bei YERKES (1929) wortlich zitierte) Be- 
obachtungen verweisen, wollen nur noch hinzufiigen, dass in 
Ubereinstimmung mit WELCH (1929) auch bei ,,Plato” der 
Anfangston des Rufens ein e war, daran ankniipfend folgte die 
von WEtcH aufgezeichnete chromatische Passage, der Uber- 
gang zwischen zwei Ténen immer glissando. Bei der Bildung 
der tieferen Téne spielten die Lippen eine Rolle, bei den héheren 
Tonen nicht, da sie dann den Mund weit 6ffnete. 


SINNLICHE ORIENTIERUNG. 


Die Gehérsempfindungen spielten im Leben von ,,Plato”’ eine 
wichtige Rolle. Sie kannte und erkannte unsere Stimmen, auch 
wenn sie uns nicht sehen konnte. Auf die Anwesenheit von frem- 
den Personen im Haus reagierte sie schon mit Unruhe, bevor 
sie sie gesehen hatte: sie hérte die fremden Stimmen. Mit Per- 
sonen, welche eine grelle Stimme besassen, wurde sie nie richtig 
befreundet. Auf jeden plotzlichen und starken Laut erschrack 
sie heftig. In unseren Stimmen unterschied sie Nuancen, wobei 
es sich tatsachlich um die Stimmnuancen und nicht etwa um 
unwillkiirliche Anderungen unseres Gesichtsausdruckes han- 
delte. Das stellten wir fest, indem wir uns im nahegelegenen 
Zimmer so aufstellten, dass sie uns nicht sehen konnte. Auf scharfe 
Befehle reagierte sie dann mit einer angstlichen Miene und Zu- 
sammenkauern; bei freundlichem und munterem Zureden 
guckte sie erwartungsvoll nach der Tiir, ob wir nicht zum Spiel 
erschienen und machte einstweilen einige Spriinge; bei sanftem 
Zureden gab sie kleine freundliche Laute von sich, genau wie 
bei einer Umarmung. 

Fiir Klavierspiel hatte sie gar kein Interesse, was mit den Er- 
fahrungen von Bouran iibereinstimmt. 

Erwahnenswert ist weiter, dass ,,Plato’? das Gerdusch unter- 
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scheiden konnte, welches ein Vorratschrank, in dem ihre ge- 
liebten Biskuits aufbewahrt wurden, beim Offnen von sich gab. 
HoOrte sie dieses Gerausch, so stellte sie ihr Spiel ein, wurde 
aufmerksam und wartete, bis man ihr den Leckerbissen brachte. 
Dass hier nicht die Gewohnung an einer bestimten Tageszeit 
vorlag, zeigte sich durch Versuche zu verschiedenen Tages- 
stunden, welche sie ausnahmslos positiv beantwortete. — 

Der Gesichtssin spielt beim Gibbon selbstverstandlich eine 
entscheidende Rolle, da er ausschlaggebend ist fiir das Abstand- 
schatzen bei der Fortbewegung in den Baumen. An ,,Plato”’ 
beobachteten wir ferner, dass sie durch unerwartete Bewegungen 
unserseits erschreckt wurde. Fiir glitzernde Gegenstande (Brille, 
Fillfederhalter, usw.) hatte sie, im Gegensatz zu den meisten 
Affen, kein besonderes Interesse. Auf Anderungen unserer Klei- 
dung (Farbe, Regenmantel, usw.) reagierte sie auch nicht. 
Fremde Personen waren schon Feinde bevor sie etwas gesagt 
hatten; diese waren demnach nicht nur akustisch, sondern auch 
optisch fremd. — 

Die Bedeutung des Geruchssinnes ist wahrscheinlich nicht 
gross. Riechen tat ,,Plato” nur selten, an unbekanntem Futter 
roch sie fast nie, doch priifte es vorsichtig mit der Zunge, in 
Gegensatz zu unserem Makak, der immer misstrauisch an jeder 
unbekannten Nahrung roch. . 


SPIEL. 


;,Plato” spielte fast den ganzen Tag, sprang im Baum hin und 
her, fiihrte allerhand akrobatische Kiinststiicke aus, rannte im 
Gras und purzelte herum. Hatte sie irgend einen Gegenstand, 
zB. einen grossen runden Stein, ihre blecherne Trinkschale oder 
einen Tennisball zur Verfiigung, so hatte sie ganz besonders 
Spass. Diese Dinge schleuderte sie fort, warf sich wieder darauf 
und bearbeitete sie mit Handen, Fiiszen und Zahnen wie eine 
junge Katze. Mit ihrer Trinkschale schlug sie oft anhaltend 
gegen den Baum und erzeugte dadurch einen kraftigen Larm; 
wir bezweifeln aber, ob diese Larmerzeugung wirklich ihr Zweck 
war, da sie mit anderen Gegenstanden ebenso handelte. 

Wenn wir mit ihr spielten, freute sie sich ganz besonders. Spie- 
lerisch mit den langen Armen schlagen und beissen, an die 
Kleider zerren, an uns heraufklettern und aus dem Baum auf 
uns herunterspringen, das alles wiederholte sie unermiidlich 
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und wurde dabei allmahlich wilder und weniger riicksichtslos. 
In der Aufregung des Spieles fiihrte sie dann oft als Ausdruck 
héchster Freude eine Art von Tanz aus, indem sie mit halb ge- 
schlossenen Augen und schwenkenden Armen wie ein Betrunke- 
ner torkelnd herumsprang und sich tappisch auf den Boden 
fallen liess. Kitzeln unter den Armen veranlasste sie immer zu 
‘sehr wildem Spiel. Auch machte sie oft, manchmal beim Ein- 
laden zum Spiel, ‘einen vollstandigen Salto mortale, immer nach 
hinten. Warf man ihr einen Ball zu, so versuchte sie, freilich 
sehr ungeschickt, diesen zuriickzuwerfen, wartete, ob wir ihn 
zuriickwarfen und versuchte auch zu fangen. Dieses Ballspiel 
konnte jedoch nur kurz ihre Aufmerksamkeit fesseln. 


ANDERE SPONTANE HANDLUNGEN. 


Wie bei anderen Affen waren auch bei ,,Plato” Neugier und 
Lust zur Vernichtung sehr stark entwickelt. Sie versuchte alles 
mit Handen und Zahnen zu zerfetzen. War sie frei im Haus, 
so musste sie scharf beobachtet werden, sonst warf sie unsere 
Vasen zu Boden und zerriss die Gardinen. 

Haarige und warme Gegenstande (Decken, Kissen und dergl.) 
presste sie unter leisem Stéhnen und in zarter Umarmung gegen 
ihren nach vorn gedriickten Bauch. Vielleicht hatte diese Hand- 
lung eine sexuelle Bedeutung (vgl. weiter unten). 

Rhythmische Tanzbewegungen, bekannt bei Schimpansen 
und Gorilla, haben wir bei ,,Plato”’ nie beobachtet. Das Herum- 
torkeln vor Freude beim Spiel ist u.A. nicht mit dem rhyth- 
mischen Tanzen anderer Anthropoiden vergleichbar. 

Werfen mit Steinen, wie andere Affen manchmal im Zorn 
tun, tat ,,Plato” auch nicht. Zwar schleuderte sie beim Spiel 
manchmal Steine von sich, das war aber nicht mit der Absicht 
jemand zu treffen, da sie es auch tat wenn sie allein war. 

Zorn und damit verbundener Agressivitat haben wir bei 
»Plato” fast nie beobachtet. Beissen tat sie nur in grésster Not 
aus Angst, zornig und agressiv war sie nur bei der Verteidigung 
einer beliebten Person. Das bei anderen Affen vorkommende 
schnelle Umschlagen von Angst und Schiichternheit zu Wut 
existierte bei ihr nicht; sie strebte immer nach gutem Einver- 
nehmen mit ihrer Umgebung, war ohne Launen und vollstandig 
zuverlassig. Wenn sie nicht rechtzeitig ihr Futter bekam, wurde 
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sie ungeduldig, was sie durch Unruhe und dringendes Rufen 
anzeigte. Niemals aber geriet sie dabei in Zorn. 

Als Ausdruck ihrer Freundschaft und Zaértlichkeit beriihrte 
sie unsere Hand mit der Zunge; auch Gegenstande die ihr sehr 
angenehm waren (zB. ein wolliges Kissen) wurden auf solche 
Weise begliickt. 

Beim Kitzeln unter den Armen stohnte sie mit schnell auf- 
einander folgenden, kurzen Lauten, wobei sie die Zahne ent- 
blésste. Wir glauben, dass dieses ,,Schlucken’’ mit Lachen ver- 
gleichbar ist. 

Wie bei anderen Affen wurde ihre Darmperistaltik stark durch 
Emotionen beeinfluszt; nach jeder mit Angst verbundenen 
grossen Aufregung zeigte sie Durchfall oder erbrach sich. 


MIMISCHE EXPRESSION. 


Das Mienenspiel von ,,Plato”’ zeigte mannigfache Abwechs- 
lung. Deutlich unterscheidbar waren: 

1) Zufriedenheit, Freundlichkeit und Zartlichkeit. Die Ge- 
sichtsmuskeln sind vorwiegend in Ruhe, auch in der Haltung 
des Kérpers und der Extremitaten liegt eine gewisse Abspan- 
nung. Abb. 2A gibt davon ein Beispiel. Wenn die Zartlichkeit 
iiberwog, so brachte sie ihre Lippen nach vorn (sehr gut in dem 
von YERKES auf S. 70 seines Buches wiedergegebenen Photo 
nach Krause erkennbar) und gab kleine zutraulich klingende 
‘Tone von sich. 

2) Freude. Die Augen werden in eigentiimlicher Weise nach 
oben gedreht, die Lider sind halb geschlossen. Manchmal ent- 
blésste sie auch die Zahne durch Aufsperren der Lippen. Diese 
Stimmung wurde oft vom oben beschriebenen betrunkenen 
»lanzen’’ begleitet. 

3) Aufmerksamkeit und Staunen. Augen weit gedffnet, ge- 
spannter Gesichtsausdruck, Korper handlungsbereit. In Abb. 
2B blickt sie aufmerksam, doch ohne Spur von Angst, nach 
einem Vogel im Baum. In der von YERKES (1929, S. 67) wieder- 
gegebenen ,,interest and surprise’’ darstellenden Abbildung ist 
u.A. auch etwas Angst vorhanden. 

4) Angst und Schrecken. Augen weit aufgesperrt, verzerrte 
Miene, Mund etwas ge6ffnet, Kérper handlungsbereit. Die Abb. 
bei YERKES (S. 68) gibt diese Emotion sehr gut wieder. 

5) Zorn. Die Haare des Kopfes und der Gesichtsperipherie 
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stehen aufrecht, die Augen funkeln, der Kopf ist etwas nach 
vorn und zwischen den Schultern geriickt, der Mund steht ziem- 
lich weit offen, Kérper handlungsbereit. 

6) Schalkhaftigkeit. Gleicht etwas der zornigen Miene, der 
Mund ist jedoch geschlossen und die Kopfhaltung normal. 

7) Kummer und Schmerz. Wird wiedergegeben durch Abb. 
2C und 2D. Blick meistens zu Boden gerichtet, Augen nicht 
besonders weit gedffnet, Gesichtsmuskeln vorwiegend in Ruhe, 
feine Runzeln zwischen den Augen, Kopf etwas gesenkt, Kérper 
in Ruhe, wenig Interesse fiir die Umgebung, Reaktionsge- 
schwindigkeit herabgesetzt. 

Diese Stimmungen wurden noch deutlicher durch die dazu- 
gehérenden Laute, welche schon von Boutan_beschrieben 
wurden. Da wir das Tier gut kannten, machte die Beurteilung 
ihrer Stimmung uns keine Schwierigkeiten und wir irrten uns 
darin nie. Jedoch war das Mienenspiel von ,,Plato” fiir Fremde 
weniger deutlich, auch die hier verdéffentlichten Photos, die 
wir verschiedenen Bekannten zeigten, wurden (besonders A und 
B) von ihnen fast nie richtig gedeutet. Da die durch Konrts (s. 
YERKES, S. 280) ver6ffentlichten verschiedenen Mimiken eines 
Schimpansen nach Fouey (1915) durch Studenten gleichfalls ver- 
schieden beurteilt wurde, so scheint zum richtigen Verstehen 
des Mienenspiels eine langere Beobachtungszeit und eine 
gute Bekanntschaft mit dem betreffenden Tier notwendig 
zu sein. 

Im Gegensatz zum Gibbon sind die Ausdrucksméglichkeiten 
beim Makaken viel geringer. Bei unserem Makaken unter- 
schieden wir eigentlich nur Lust und Unlust und erkannten diese 
Stimmungen nicht einmal immer richtig. Denn, obgleich wir 
auch ihn wahrend langerer Zeit taglich beobachteten, irrten 
wir uns doch ab und zu in seiner Stimmung und wurden dann 
durch Wutanfalle iiberrascht. 


DAS VERHALTEN ZU ANDEREN TIEREN. 


Vor jedem fremden Tier hatte ,,Plato’ Angst, ungeachtet 
dessen Grésse oder Agressivitat. Ein Kaninchen, eine Ziege und 
ein kleiner Hund, die sich in unseren Garten verirrten, wurden 
mit lautem Angstgeschrei ,,begriisst’’. Schlangen besorgten. ihr 
(im Gegensatz zu der Angabe von MircHELL (1929)) eine ganz 
besondere Angst und Aufregung. Aber auch vollkommen un- 
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Abb. 1. Ubliche Haltung beim Aufrechtgehen. 


Cc D 


Abb. 2. Verschiedene Mimiken. A: Freundlichkeit. B: Aufmerksamkeit. 
Cound D: Kummer. 


B. J. KriycsMan und J. Krycsman-Tressen. Beobachtungen tiber 
das Benehmen eines grauen Gibbons (Hylobates leuciscus). 
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schuldige Kafer, Raupen, Regenwiirmer und 4hnliche kleine 
Tiere gaben Anlass zu einem verzweifelten Geschrei. 

Mit unseren anderen Haustieren, an denen ,,Plato” sich ge- 
wohnt hatte, wollte sie gern Freundschaft schliessen und spielen. 
Die Katzen wollten aber, wie oft sie sie auch zum Spiel 
einlud, alsbald nichts mehr mit ihr zu tun haben, da sie sie am 
Schwanz mit in den Baum zu nehmen pflegte. Eine junge Otter 
wurde zartlich umarmt, jedoch so kraftig, dass auch dieses 
Tier nachher ausser Reichweite blieb. Mit einem jungen mann- 
lichen Artgenossen, mit dem ,,Plato”’ gelegentlich in einen Kafig 
eingesperrt wurde, befreundete sie sich nach einer Stunde von 
Schreien und Kampfen. 

Ihr Spiegelbild liebte sie sehr: sie st6hnte vor Zartlichkeit, 
beriithrte den Spiegel mit der Zunge und umarmte diesen. Sie 
suchte auch hinter dem Spiegel, verlor aber das Interesse, als 
sie den Freund nicht fand. Bouran beschrieb 4hnliche Hand- 
lungen. Das Interesse fiir ihr Spiegelbild war nicht so ausge- 
pragt, dass sie, wie der Gorilla von YERKES (1927), den Spiegel 
mit Gewalt und List im Besitz halten wollte. 


DAS VERHALTEN ZU DEN MENSCHEN. 


Mit Kindern benahm ,,Plato” sich ungefahr wie mit Tieren. 
Nach Uberwindung der ersten Angst gab sie Zeichen, Freund- 
schaft schliessen zu wollen und lud zum Spiel ein. Sie hatte fiir 
Kinder jedoch keinen Respekt, da sie ihnen nicht gehorchte; 
Kinder waren fir ,,Plato” nur Spielgenossen. 

Mit Erwachsenen geriet sie weit langsamer in Freundschaft 
und nahm dabei nach der ersten Angstperiode eine mehr ab- 
wartende Haltung an. Beschleunigen konnten wir den An- 
naherungsprozess dadurch, dass wir die fremde Person zu ihr 
brachten, ihr freundlich auf die Schulter tappten und ,,Plato” 
ruhig zuredeten. Dann kam sie manchmal dazu, den Fremden 
mit der Zunge zu beriihren, blieb aber auch dann noch viele 
Tage auf ihrer Hut. 

Zu uns berahm sie sich ausserordentlich zartlich und hatte 
Freude und Bediirfnis an unserer Anwesenheit. Hatte sie uns 
lange (d.h. einige Stunden!) nicht gesehen, so wurde sie traurig 
und fing zu rufen an. Sie reagierte auch sehr stark auf unseres 
Benehmen: Spielten wir wild mit ihr, so wurde sie schalkhaft 
und wild; redeten wir sie leise zu und gingen wir nicht auf ihre 
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Einladungen zum Spiel ein, so wurde sie zartlich und umarmte 
uns. Durch fortgesetztes wildes Spiel wurde sie unruhig und 
nervos. Bei dem Umarmen stoéhnte sie oft leise und driickte den 
Bauch nach vorn. Wir glauben demnach, dass dabei unbe- 
stimmte sexuelle Handlungen im Spiel waren; auch YERKES 
(1927) gibt solches fiir seinen Gorilla an. Besonders am Abend, 
wenn sie schlafrig wurde, war sie immer sehr zartlich gestimmt. 

Erwahnenswert ist weiter, dass wenn sie uns einige Stunden 
nicht gesehen hatte und wir brachten ihr dann etwas zu essen, 
sie uns zuerst umarmte und erst darauf zum mitgebrachten Fut- 
ter griff. Solches Zuriickdringen des Ernahrungstriebes wurde 
bei anderen Tieren fast nie beobachtet. 

Dinge, welche sie nicht behalten durfte, liess zie sich ohne 
Widerstreben abnehmen, sogar den schénsten Leckerbissen. 
Zorn zeigte sie dabei nie, nur eine traurige Miene. 

Zuwerfen der Nahrung empfand sie als sehr ,,unfreundlich’’, 
protestierte dagegen mit entriistetem Rufen und wollte das 
Futter kaum aufnehmen. Sie nahm es am liebsten aus der Hand 
an oder wir mussten es vor ihr hinlegen. . 

Taten wir alsob wir laut weinten, so kam sie sofort heran, 
sah hilflos herum, zerrte leise an unsere Kleider, beriihrte uns 
mit der Zunge, umarmte uns und gab kleine Laute von sich. 
Sah sie darauf, dass wir wieder eine fréhliche Miene machten, 
so war sie auch wieder zufrieden und lud gleich zum Spiel ein. 

Streichelten wir uns aus Scherz, damit ,,Plato”’ eifersiichtig 
werden sollte, so kletterte sie bei uns herauf, drangte sich in 
unsere Aufmerksamkeit ein und umarmte uns abwechselnd. 
Thre Eifersucht entartete niemals in Zorn; sie dachte nicht daran 
zu beissen sondern wollte nur Anteil haben. Auch wenn wir 
eine Katze streichelten, wollte ,,Plato” diese nicht beissen, 
sondern in die Freundschaft mit einbezichen. Waren wir bei 
solcher Gelegenheit ausser Reichweite, so wurde sie unruhig 
und traurig. 

Tat die Frau alsob sie den Mann priigelte, so warf ,,Plato” 
sich um seinen Hals und versuchte ihn zu trésten. Tat aber um- 
gekehrt der Mann alsob er die Frau priigelte, so geriet ,,Plato” 
in blinde Wut, kletterte bei der Frau herauf und versuchte sic 
laut schreiend durch Schlagen und Beissen gegen den Mann zu 
verteidigen. Das ist die einzige uns bekannte Lage, in der ‘sie 
agressiv wurde ohne sich selbst bedroht zu fiihlen. Bemerkens- 
wert ist, dass sie nur den priigelnden Mann attakierte und nie- 
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mals die priigelnde Frau. Die Ursache ist nicht klar, ihre An- 
hanglichkeit an die Frau war sonst nicht merklich grésser als 
an den Mann. 

Im allgemeinen war sie, wenn nicht zu stark aufgeregt, ge- 
horsam und kam einfachem Verbieten nach. Dabei war ihre 
Haltung den verschiedenen Hausgenossen gegeniiber nicht 
gleich. Der Hausherr wurde am meisten respektiert und ihm 
wurde am schnellsten gehorcht, dann kam die Hausfrau, darauf 
die Dienerschaft. Sie hatte sich also drei Stufen von Respekt ver- 
merkt, gleichlaufend mit der Schwere der Bestrafung, die sie 
erwartete. 

Durch geeignete Strafe wurde ,,Plato” stark erschiittert. 
Priigel half wenig, sie fiihlte offenbar wenig davon. Bekam sie 
im Spiel eine kraftige Ohrfeige, weil sie zu wild spielte, so taten 
uns manchmal die Finger weh, wahrend Plato ruhig weiter 
spielte und es auffasste als zum Spiel gehorend. Scharfes und 
béses Zureden war eine gute Strafe. Das machte einen starken 
Eindruck: sie setzte sich still im Baum oder kauerte am Boden, 
verlor die Lust zum Spiel und konnte vor Nervésitat kaum essen. 
Manchmal musste sie sich dann sogar erbrechen. Mit riihrender 
Zartlichkeit versuchte sie nachher wieder vorsichtig Freund- 
schaft zu schliessen durch leises Zerren an Hand oder Kleider, 
Beriihren mit der Zunge und kleine Laute. War die Freund- 
schaft wieder geschlossen, so war sie noch einige Tage lang 
vorsichtig im Spiel mit dem Bestrafer. 

Als Strafe wurde weiter ihre Kette manchmal fiir eine Stunde 
bis auf die Halfte eingekiirzt, auch das Einsperren in einen 
Kafig empfand sie als sehr unangenehm. Sie sass dann still und 
traurig in einer Ecke ohne essen zu wollen. 

Wenn die Strafe sofort auf die Ubeltat folgte, erzielten wir 
manchmal Resultat. Jedoch darf nicht verschwiegen werden, 
dass ,,Plato”” manche Handlungen trotz wiederholter Strafe nicht 
unterlassen wollte. So konnte sie nicht darauf verzichten, auf 
das Dach zu klettern und da herumzuspielen, wodurch die 
Dachziegeln herunterfielen. Auch das Herausldsen der Ziegeln 
eines Gartenpfades war zu schon, dass sie es aufgeben konnte. 

Plato” interessierte sich viel starker fiir die Stimmung des 
Menschen und reagierte auch starker auf diese als der Makak. 
Durch Strafe wurde ,,Plato” tiefer und langer erschiittert; ihre 
Freude bei Wiedersehen und Verséhnung war viel grosser, ihre 
Einstellung auf bestimmte Personen viel starker ausgepragt. 
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GEDACHTNIS. 


In manchen mit starker Rihrung verbundenen Fallen zeigte 
Plato” ein gutes Gedachtnis. Das geht erstens hervor aus der 
auf S. 417 beschriebenen Erfahrung mit ungeeigneter Nahrung, 
ferner seien einige Beispiele, welche auf eine gute Erinnerung 
hinweisen, wiedergegeben: 

Wenn ,,Plato” im Laufe des Morgens eine Ubeltat beging, 
fiir die sie bereits friiher Strafe bekommen hatte, so kiimmerte 
sie sich haufig nicht viel darum, ob die Hausfrau ihr bése zu- 
sprach, sondern spielte unbesorgt weiter. Wenn aber der Zeit- 
punkt naherte, an dem der Hausherr — den sie sonst immer 
freudvoll begriisste - nach Hause zu kommen pflegte, so wurde 
sie beklommen und sass still im Gras. Es war dann beim Zu- 
hausekommen sofort an ihrer Haltung wahrnehmbar, dass sie 
ungehorsam gewesen war; manchmal wurde erst dadurch die 
Aufmerksamkeit auf die Ubeltat gelenkt. ,,Plato”’ wusste also, 
dass auf gewisse Handlungen Strafe folgte, hielt das Ausfiithren 
solcher Handlung einige Stunden im Gediachtnis, kannte die 
gewohnliche Heimkehrstunde des Herrn und brachte ihn mit 
der Strafe im Zusammenhang. 

Auch ihre Erinnerung fiir unsere Person war deutlich aus- 
gepragt. Einmal wurde sie, da wir auf die Reise gingen, zehn 
Tage bei Bekannten zu Gast gegeben, wo sie in geeigneter Lage 
und guter Behandlung im Garten verbleiben konnte. Sie hat 
aber wahrend dieser Zeit nicht gespielt, sondern nur still und 
traurig dagesessen. Als wir sie abholten, warf sie sie sich sofort 
in unsere Arme und fing darauf gleich zu spielen an. Es war 
also nicht die fremde Umgebung, wodurch sie ihr Spiel ein- 
stellte, sondern sie hatte uns zehn Tage lang vermisst. Freilich 
zweifeln wir daran, ob sie uns nach einer Scheidung von zehn 
Monaten, wie YERKEs (1927) von einem Schimpansen berichtet, 
noch erkannt hatte. 


INTELLIGENZ. 


Bananen konnte ,,Plato” anfangs nicht schilen, sie biss in 
diese Friichte bis der weich gewordene Inhalt nach aussen kam 
und spie die Stiicke der Schale wieder aus. Obgleich wir es ihr 
taglich vormachten, dauerte es Monate, bevor sie sie einiger- 
massen geschickt selbst schalen konnte. Bei starkem Hunger 
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fehlte ihr auch nachher die Geduld und sie verfiel dann immer 
wieder in ihren alten Fehler. Auch beim Schalen anderer ein- 
heimischen Friichte benahm sie sich ungeschickt und hilflos. 

Das Vorlegeschloss der Kette hatte gelegentlich ihre Auf- 
merksamkeit, wenn die Kette zur Bestrafung auf die Hialfte 
eingektirzt war. Jedoch hatte sie nur eine ferne Ahnung, dass 
man es Offnen, aber nicht wie man es 6ffnen konnte, denn sie 
biss und zerrte nur sehr ungeschickt daran. 

Ihren Aktionsradius kannte sie genau. Auf auszer Reich- 
weite gelegtes Futter stiirmte sie niemals unbesonnen ein, son- 
dern vermied immer den Stoss ihrer Kette. Wohl versuchte sie 
dann ihre Reichweite durch iiberlegte Spriinge vorsichtig zu 
verlangern. Von spontanem Werkzeuggebrauch hatte sie keine 
Ahnung, versuchte niemals mit einem ihr zur Verfiigung ge- 
stellten Stock die Nahrung herbei zu holen (in Ubereinstim- 
mung mit den Versuchen von GuILLAUME u. MEYERSON (1931, 
1934) sowie DRESCHER u. TRENDELENBURG (1927). 

Aus einer Flasche trinken haben wir sie nicht lehren kénnen. 
Auch haben wir viele Wochen lang vergeblich versucht, Téne 
nachahmen zu lassen, die wir ihr taglich vorsangen. Dabei 
fingen wir immer mit dem Grundton e ihres Rufes an und 
sangen zwei oder drei aufeinander folgende Tone vor, zB. e, f, 
g. Aber sie zcigte (in Ubereinstimmung mit den Versuchen 
von BouTan) keine Lust zur Nachahmung und hatte nur wenig 
Interesse fiir diese Versuche. 

Zeigte man ihr eine Nuss in der gedffneten Hand und.schloss 
diese darauf, so war die Nuss fiir sie verschwunden. ,,Plato”’ 
verhielt sich also wie Lemur nigrifrons bei 4hnlichen Versuchen 
von BIERENS DE HAAN (1930). 

Wenn man, im Augenblick in dem das Tier die Nuss fassen 
wollte, sie in die Seitentasche fallen liess, so suchte es nicht in 
der Tasche. Es folgte der fallenden Nuss mit den Augen, suchte 
dann manchmal einen Augenblick auf dem Boden, sah uns an 
und verlor darauf das Interesse fiir die Situation. Auch dieses 
Verhalten stimmt mit den Erfahrungen von BrrRENS DE Haan 
bei Lemur nigriyrons und auch mit denen von NELLMANN u. TREN- 
DELENBURG (1926) beim Pavian tiberein. 

Man kénnte gegen unsere Versuche einwenden, dass ,,Plato”’ 
durch die Anwesenheit des Experimentators gehemmt wurde, 
indem sie zB. wusste, dass die Nuss in der geschlossenen Hand 
oder in der Tasche war, ihn nur nicht nehmen wagte, da sie 
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meinte es wire nicht erlaubt. Das stimmt aber nicht, denn wenn 
sie die Nuss in der Tasche sehen konnte oder etwas davon zwi- 
schen den Fingern bemerkte, holte sie die Nuss heraus. Das 
gleichzeitige Sehen war demnach bei diesen Versuchen unbe- 
dingt notwendig fir die Handlung. Leider haben wir keine 
andere Versuchsanordnung mit verstecktem Futter aufgestellt; 
vielleicht hatte sie sich dabei besser gehalten, da der Gibbon 
von DRESCHER u. TRENDELENBURG sofort eine Biichse 6ffnete, 
in der Futter versteckt war. 

Hielten wir eine Nuss in der Hand bei seitwarts gestrecktem 
Arm, so kletterte ,,Plato’’ an uns herauf und an dem gestreckten 
Arm entlang. Dieses einfache Umwegsproblem léste sie also, 
wie zu erwarten war, primar ohne Bedenken. 

Hatte sich im Spiel ihre Kette einige Male um den Baum 
gewickelt, wodurch ihr Aktionsradius kleiner wurde, so hatte 
sie eine Ahnung, wie sie das verbessern konnte. Sie lief dann 
einige Male mit der Kette in der Hand um den Baum herum, in 
den ersten Monaten aber manchmal in der falschen Richtung. 
Ganz fehlerlos wurden ihre Handlungen in dieser Situation nie. 
Ihr Benehmen mit der Kette stimmte ungefahr iiberein mit den 
Beobachtungen von YERKES (1927) am Gorilla. 

Unser Makak léste dergleiche Probleme viel besser, dennoch 
darf man nicht vergessen, dass der Makak viel alter war und 
schon mindestens zwolf Jahre in der Gefangenschaft verbracht 
hatte. Von einer Problemlésung mit’ Einsicht, wie Bouran bei 
seinem Gibbon beobachtete, haben wir bei ,,Plato’’ nie etwas 
bemerkt; sie lernte immer nur durch allmahlige Beseitigung der 
lberfliissigen Handlungen (Versuch und Irrtum). 

Im allgemeinen stimmen unsere Erfahrungen demnach mit 
denen von DRESCcHER u. TRENDELENBURG, GUILLAUME u. MEYER- 
SON sowie HARLOW, MEHLING u. MasLow (1932, 1933) tiberein, 
nach denen der Gibbon sich bei Intelligenzpriifungen nicht 
besser halt als niedere Affen. 


ZUSAMMENFASSUNG. 


Verschiedene neue Daten iiber Ernahrungsweise, Bewegung, 
Stimme, sinnliche Orientierung, Spiel, mimische Expression, 
Verhalten zu Mensch und Tier, Gedachtnis und Intelligenz 
eines jungen weiblichen Gibbons werden bekannt gegeben. 
Dabei zeigte sich, dass, obgleich das Gemiitsleben dieses Affen 
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starker entwickelt war oder jedenfalls deutlicher zutage trat, 
die Intelligenz (in Anschluss an die Beobachtungen friiherer 
Forscher) sich jedoch nicht iiber diejenige der niederen Affen 
erhob. 
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INTRODUCTION 


En rapport avec les nombreux dégats que plusieurs espéces 
d’Insectes font aux plantes cultivées et naturelles, il est trés 
désirable d’étudier les possibilités d’une lutte biologique contre 
ces Insectes. Des tentatives entreprises pour combattre les 
Insectes nuisibles au moyen de microbes n’ont eu qu’un succés 
trés variable, ce qui prouve l’importance d’une étude appro- 
fondie des facteurs qui ont une influence sur les résultats. 

Comme ce sont surtout les microbes vivant librement dans le 
sang, qui sont cause d’infections microbiennes naturelles, il 
faudra donc étudier, non seulement les microbes, mais aussi les 
qualités du sang des Insectes avant de pouvoir prendre, avec 
succés, des mesures pour combattre certains Insectes au moyen 
de microbes. A cause de ces considérations, j’ai commencé a 
m/’orienter par des recherches sur la composition morphologique, 
la morphogénése et les fonctions du sang de quelques espéces 
d’Insectes. Il se manifesta bientd6t que les méthodes dont on 
dispose pour l’étude de la morphologie des éléments cellulaires 
du sang, ne donnent souvent que des résultats incertains et j’ai 
donc cru nécessaire d’examiner d’abord ces difficultés techniques 
et leurs conséquences. En faisant des recherches sur la com- 
position cytologique du sang, mon attention a donc été con- 
centrée en premier lieu sur la question de linfluence que la 
technique employée peut avoir sur les résultats de examen. 

J'ai étudié principalement la morphologie des cellules san- 
guines chez des larves et des adultes de quelques espéces d’In- 
sectes et les changements éventuels de cette morphologie lors du 
développement postembryonnaire de l’Insecte. Je ne me suis 
pas occupée de la naissance des cellules sanguines durant la vie 
embryonnaire de |’ Insecte. 

Parmi les fonctions du sang, je n’ai étudié que la phagocytose. 
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Ces recherches n’ont pas porté sur l’activité des leucocytes 
pendant la métamorphose, mais uniquement sur la réaction des 
cellules sanguines, aprés injection a l’Insecte d’une suspension 
de particules indifférentes comme introduction a l’étude des 
réactions phagocytaires de ces éléments vis-a-vis des microbes. 

Puisqu’il n’existe pas, 4 ce que je sache, un apercu plus ou 
moins complet de la littérature concernant la morphologie des 
éléments. cellulaires du sang des Insectes et la morphogénése 
postembryonnaire de ces éléments, j’ai cru utile de réunir, aussi 
compléetement que possible, les descriptions éparses concernant 
ce sujet. 

Les recherches ont été faites dans le Laboratoire Zoologique 
de l’Université de Leyde, a l'exception des recherches sur la 
morphogénése du sang a l’aide de cultures in vitro (v.i., pag. 
516-518) et des dessins des contours des cellules au moyen d’un 
pantographe (v.i., pag. 497-501), qui ont été faits au Laboratoire 
Histologique de la méme Université. 


CHAPITRE I 


MORPHOLOGIE DES ELEMENTS CELLULAIRES DU SANG 


Partie A. Apergu historique 


Comme les Insectes ont de tout temps attiré l’attention des 
hommes, par leurs formes et couleurs frappantes, leur grande 
diversité et le rdle important qu’ils jouent dans la nature, il 
n’est pas étonnant qu’on s’est mis a étudier leur anatomie peu 
aprés la découverte qui rendait possible cette étude: celle du 
microscope. Ainsi Matpicut (1669) et SwAMMERDAM (Bybel der 
Natuure, éditée en 1737 par BoERHAAVE) réussirent 4 observer 
un vaisseau allongé dans la région dorsale des Insectes, qui est 
dans un mouvement pulsatif perpétuel. Ils m’hésitent pas a 
appeler ce vaisseau le ,,cor’’? des Insectes et reconnaissent l’état 
de diastole et de systole. Matpicut (p. 33) décrit ce vaisseau 
chez le Ver a soie de la maniére suivante: ,,Per longum dorsi, 
sinter exaratas musculorum fibras & pulmones hinc inde 
»appensos, cor locatur, a summo capite ad extremum usque 
»corporis exporrectum; quare, vivente animali, ejusdem pul- 
»Satio exterius per longum subobscure emergit.” 
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SWAMMERDAM (p. 577) dit, parlant de la chenille de Vanessa 


urticae L.: 


» Cor haud alia ratione com- 
»modius in conspectum venit, 
»quam si Eruca, in dorsum 
»resupinata, in Ventre ape- 
»ritur: tum vero patet, quod 
»illud per universum corpus 
»sese exporrigat, Caudam, 
» Ventrem & Thoracem per- 
»means, atque inde altissime 
»ad Cerebrum usque adscen- 
»dens. Est autem Cor gracilis 
»& subtilis canaliculus, oblon- 
»gus, fibratis villis musculari- 
»bus, juxta longitudinem & 
»in transversum decurrentibus, 
»nec, nisi operose adque arte 
»adhibita, detegendis, in- 
maruttuss; .)? 


» tet Hert is niet bekwamer 
te sien, dan dat men de Rups 
op syn rug leyt, en die dan op 
de Buyk opent, als dan siet 
men, dat het selve het gansche 
lichaam doorgaat, en de Staart, 
de Buyk, en Borst doorloopt, 
gaande voorts heel omhoog 
tot de Hersenen. Het is een 
dun en subtiel langwerpig pyp- 
ken, dat veselagtige, langwer- 
pige, en dwars lopende spier- 
agtige draden heeft, die men 
niet, dan door een swaare 
moeyte ende kunst, sien kan.” 


Et puis, a propos de la larve transparente d’Asilus (p. 663): 


»Cor in Verme, intra annu- 
lum, ordine ab inferioribus 
»inchoato, tertium, micans per 
»cutem transparet.”’ 


» Het Hert siet men door de 
derde ring, van onderen te 
tellen, door de huyt heen klop- 
pen in de Wurm.” 


Il n’apparait pas encore de ces citations, que les auteurs aient 
observé le liquide sanguin et les globules du sang. Sous ce 
rapport la description de SWAMMERDAM (p. 589) de la facon 
dont le papillon sort du cocon (,,Gulde-Popken’’), mérite bien 


notre attention: 


»Animalculo ita consti- 
»tuto, contenta ejus omnia, 
»potissimum vero Sanguis, 
»quam fortissime agitantur; 
»sanguis fermentescens per 
vasa sanguinea e Corde in 
»Alas propellitur,...” 


,Het Dierken dan in dese 
staat synde, soo word alles het 
geen in hem is, ende bysonder- 
lyk syn bloet, seer sterk be- 
weegt, dat gistende door de 
bloetvaten, uyt het Hert in de 
Vleugelen gevoert wort,...” 


Si SWAMMERDAM voyait s’agiter le sang, c’était uniquement 
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possible parce qu’il avait vu remuer des particules ayant un 
autre indice de réfraction que le liquide sanguin, donc les 
leucocytes et peut-étre des gouttelettes de graisse, car dans les 
circonstances données il est impossible de voir si un liquide 
transparent et homogéne est en repos ou en circulation, comme 


le remarque déja Carus (1831, 


iphe ted 


La description suivante de SWAMMERDAM du sang de ,,Pedi- 
culus humanus”’ est beaucoup plus claire (p. 69): 


»oi in superna Abdominis 
»parte sectionem inchoamus, 
»cutemque ibi loci caute fin- 
,»dimus, mox inde SANGUIS 
»exstillat, qui tenui tubulo 
»vitreo exceptus... optimo- 
»que microscopio conspectus, 
,naud aliter ac Lac Vac- 
»cinum, ex globulis pellucidis 
,constare observatur...: id 
»quod ante hos aliquot annos 
»in sanguine Humano pariter 
»detectum est; utpote qui ex 
»globulis leviter rubescentibus, 
»in liquore limpido natantibus, 
,,constare videtur.” 


et ensuite (p. 70): 

» Quin nec securus asseruero, 
»quod in Pediculi sanguine 
»globuli dentur; quum facile 
fieri queat, ut pinguedo sese 
»intermiscuerit, atque vulne- 
»ratae quaedam particulae vis- 
»cerum, quippe quae ex con- 
»geri veluti partium globosa- 
»Tum constant: uti suo tem- 
»pore indicabo.” 


»,Waarom men de Sectie op 
het bovenste deel van de buyk 
begint, en het vel daar soetelijk 
quest, soo sypert daar datelijk 
het BLOET uyt, het welk als 
men in een fyne glase pypje 
laat opklimmen..., en dat 
men het met een seer goet ver- 
grootglas besiet, soo ontdekt 
men, dat het, even als de melk 
der Koeyen, uyt doorschij- 
nende bolleties bestaat...: 
gelijk eenige Jaaren geleeden, 
dat ook in het Menschen bloet 
ontdekt is; het welk uyt bleek- 
roode bolleties en die in hel- 
dere vogt dryven, schynt ge- 
componeert te syn.” 


,Ook kan ik niet assurant 
versekeren, dat daar bolleties 
in het bloet van de Luys syn, 
alsoo het vel sig daar wel onder 
sou hebben kunnen vermen- 
gen, als ook eenige gequetste 
deelen van de ingewanden, die 
als uyt een vergadering van 
globeuse deelen bestaan, als ik 
op syn tyt seggen sal.” 


Cette description est accompagnée d’une figure de cellules 
sanguines aspirces dans un tubule capillaire en verre (Tab. II, 


fig. 1). 
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Ainsi SWAMMERDAM est donc le premier a avoir observé les 
leucocytes dans le sang des Insectes, ce que ses descriptions 
démontrent clairement. 

Plus tard REAumuR (1734, T. I, p. 159-162) et ROsEL (1740, 
II. Theil, Miicken, p. 15) mentionnent des phénoménes de 
circulation, ce dernier chez la puce. 

Le premier auteur qui consacre une page a l’examen micros- 
copique du sang des Insectes, est LyoneT (1760) dans son 
» Lraité anatomique de la chenille qui ronge le bois de saule’”’, 
p- 426. Il décrit ,,cette liqueur, que l’on croit faire loffice de 
»sang” comme ,,remplie d’un nombre prodigieux de globules 
,transparens, un peu différens en grosseur; mais au dela de trois 
»Millions de fois plus petits qu’un grain de sable.’ ,,Cette 
liqueur, mélée avec un peu d’eau, s’altére; ses petits globules 
»perdent tout a coup leur transparence; plusieurs se coagulent 
ensemble et ils ne paroissent plus que comme de petites masses 
,pateuses;’.’..”” 

Dans la premiére moitié du ioe siécle, Pintérét général se 
concentre sur le sang des Insectes en rapport avec la question 
de savoir, si les vaisseaux sanguins et le mouvement du fluide 
nourricier existent, oul ou non. 

Des phénoménes de circulation dans les organes divers de 
différentes espéces d’Insectes, et par conséquent la présence de 
globules sanguins ont été observés par un grand nombre d’au- 
teurs, mais ils n’apportent pas beaucoup de données nouvelles 
concernant les corpuscules. MARCEL DE SERRES (1818, p. 171) 
mentionne la présence de beaucoup de gouttelettes de graisse; 
GRUITHUISEN (1818, p. 303) voit ,,einen vollkommenen Blut- 
»kreislauf durch alle Theile’’ chez des larves d’Insectes vivant 
dans l’eau et il communique (1820) que BAKER (1736) a déja 
décrit la circulation. Dans deux livres de BAKER, traduits en 
hollandais (1744, 1770), je n’ai trouvé pourtant que la citation 
suivante, extraite d’une lettre du Dr Mites a l’auteur. Ledit 
Dr Mites parle de: ,,Insekten, welken sommigen Bloedelooze 
,»Diertjes genoemd hebben, doch t’onrechte, aangezien onze 
»Oogen, met behulp van Vergrootglazen, klaarlijk bespeuren 


»dat zij bloed hebben;...’ (1770, p. 327); il remarque donc 
seulement que les soi-disant bestioles exsangues ont en réalité 
du sang. 


Carus (1827a et b, 1828a et b, 1831), ne connaissant pas ces 
publications, dit qu’il est le premier a établir que les Insectes 
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ont une circulation. A propos des globules sanguins il remarque 
(1831, p. 17): ,,Die Beschaffenheit der Blutkorner in den Insekten 
ist sehr mannigfaltig, sie werden bald grdésser, bald kleiner 
gefunden und scheinen zuweilen ganz zu fehlen; da sie aber 
,das einzige sind, wodurch die Str6mung unter dem Mikroskope 
»sichtbar wird, so ist allerdings zuzugeben, dass zuweilen auch 
,noch Stroémungen da vorhanden sein kénnen, wo man unter 
,dem Mikroskop keine mehr gewahr wird.” 

Il constate la présence et la circulation des globules du sang 
chez différentes espéces de Coléoptéres, d’Orthoptéres, d’ Ephé- 
merides (surtout chez les larves d’Ephemera), de Lépidoptéres 
et de Dipteéres. 

MECKEL (1831) et WAGNER (1832, 1835) confirment ces obser- 
vations, tandis que le dernier auteur étudie encore plusieurs 
espéces nouvelles. WAGNER (1832) décrit les globules du sang 
d’Ephemera comme suit (p. 323): 

, Die Blutkiigelchen erschienen farblos, innerhalb der Kérper- 
»shdhle immer langlich oder oval; sie flossen aber neben einander, 
bald mit ihrem Langendurchmesser, bald mit dem Querdurch- 
»smesser nach hinten gerichtet; ausserhalb des KGrpers auf dem 
,,Glasschieber zogen sie sich zusammen und nahmen sogleich 
,eine runde Gestalt an; in ihrer Mitte bemerkte man dann einen 
»dunkeln Punct wie bei menschlichen Blutkérnern; sie waren 
»grosser als diese und ich mass sie mittelst eines Glasmicro- 
meters, von freylich nicht allzufeiner Theilung; ich fand sie 
von a = bis 5855 Z[oll] Grésse.” 

Chez les larves des Diptéres, dont il étudie quelques espéces 
vivant dans l’eau, entre autres Culex pipiens L., il ne trouve pas 
de globules (p. 330), ,,will aber nicht entscheiden ob die Blut- 
»kiigelchen wirklich fehlen, oder so héchst klein sind, dass sie 
» unter dem Mikroscop nicht sichtbar werden.” 

Les recherches correspondantes de BoweRBANK (1833), qui 
décrit les corpuscules comme étant “oatshaped’”? (= en forme 
de grains d’avoine), de BEHN (1835), selon qui NirscH (1808) 
fut le premier a décrire la circulation chez les Insectes et notam- 
ment chez la larve d’Elater plumosa, celles de TyRREL (1835), 
d’ALLEN THomson (1836), de Ducis (1830, 1838), de BRANTs 
(1841), de VERLOREN (1844) (qui donne un apercu trés étendu 
de la littérature se rapportant a ce sujet, ainsi qu’un tableau 
dans lequel sont énumérées toutes les parties du corps des 


CYTOLOGIE DU SANG DE CERTAINS INSECTES ETC. 439 


Insectes ot Pon avait déja observé la circulation), de BLANCHARD 
(1848, 1849, 1851) et d’Acassiz (1851) n’apportent aucune 
contribution nouvelle a la connaissance des globules sanguins. 
NicoLetT (1842) constate, en mélangeant le sang des Podurelles 
avec de l’eau, que le sang ,,se coagule et forme une matiére 
»Visqueuse, qui, desséchée, devient cassante’’. 

Malgré les moyens primitifs de ce temps-la, Newport (1845), 
le premier auteur qui a fait une étude spéciale du corpuscule 
du sang, réussit a distinguer chez les Insectes plusieurs formes 
de corpuscules, qu’il considére comme les différents stades d’un 
seul prototype. I] distingue en état de vie (p. 281): 

1°. “the molecules, which he regards as comparable to the mole- 
“cules observed in the chyle of Vertebrata by Mr. GULLIVER”; 

2°. “the nucleated or oat-shaped corpuscle, which he believes with 
“WAGNER are analogous to the white or chyle corpuscles of 
“Vertebrata’’; “white, opake granules constantly observed in the 
“blood of Vertebrata’; 

3°. “the spherules or minute rounded bodies developed from 
“the oat-shaped corpuscle, and which he believes are analogous 
“to the free nucleoli of VALENTIN, and probably to the very 
“minute, “white, opake granules constantly observed in the 
“blood of Vertebrata’; 

4°. “the discs, which are further developments of the spher- 
“ules, and analogous to the true red blood-discs of the higher 
Sanimals :\..”’. 

La description n’est pas accompagneée de figures. 

T.. WHARTON JONES (1846) examine les éléments cellulaires 
chez différents groupes d’Invertébrés et arrive a la conclusion 
que le sang des Insectes est comparable a celui des Araignées 
et des Crustacés. Les éléments les plus importants du sang des 
Coléoptéres, dont il donne aussi des figures (p. 93), sont: 

1°. “Granule Blood-Cells’. Quand on les raméne hors du 
corps, “some might be seen with the cell-wall shot out into 
“small cilia-like processes. The cells were most of them pale- 
“looking, but some presented coarser and more refracting 
“granules than others.” 

2°. “Nucleated Blood-Cells.” Cette espéce est plus petite 
que la derniére et se présente en plus grand nombre; les cellules 
sont rougeatres au centre. L’auteur considére ces cellules, a 
cause du noyau qu’elles possédent, comme analogues aux 
érythrocytes des Vertébrés ovipares. 


- 
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L’auteur trouve encore: 


3°. “Few corpuscles resembling the cellaeform nuclei of the 
“nucleate cells, but around which no cell-wall could be detected.” 


° 


4°. “some oil-globules’’. 


5°. “a great number of elementary granules”, inférieurs a 


ee) inch (= 3,5 »), de couleur jaunatre ou rougeatre. 


Dans la chrysalide du “Cabbage butterfly” il retrouve les 
“granule cells’, les “nucleate cells” et les “elementary granules’. 

La publication de GraBer (1871) intitulé ,,Uber die Blut- 
,kOrperchen der Insekten” est d’une importance historique trés 
grande, a cause des différentes méthodes qu’il emploie afin de 
recueillir des données concernant les globules et a cause de 
Vobservation et de la description précises de tout ce qu'il observe. 
Il tire ses conclusions de Pexamen de nombreuses espéces 
d’Insectes, — ,,nur einige fiinfzig Insektenarten” (p. 10)— et 
trouve que les leucocytes sont le plus souvent de forme ronde ou 
elliptique, mais souvent aussi de forme piriforme, ovale ou 
fusiforme. GRABER croit qu’a l’état vivant il n’y a, le plus 
souvent, pas de noyau, celui-ci ne se présenterait que plus tard, 
apres la fixation. Il combat a cet égard Popinion de Lanpots 
(1864), qui, lui, a vu un noyau et, aprés coloration, aussi une 
division partant du noyau. Par voie d’expérimentation GRABER 
recueille des données ultérieures en mettant les cellules dans 
différentes solutions chimiques et en les exposant a des chocs 
d’induction. I arrive a la conclusion que les cellules du sang des 
Insectes doivent étre regardées comme des ,,primare (G. JAGER) 
,oder sogenannte nackte Zellen’’, ,,deren Kern entweder ganz 
»fehlt, oder vom kérnigen Protoplasma und den daran haf- 
»tenden Fettkiigelchen verdeckt wird.” 


Par suite du progrés de la technique histologique et aprés 
introduction de méthodes de fixation et de coloration, l’examen 
des leucocytes est entré dans une phase nouvelle. Ce n’est plus 
seulement la description des formes des cellules sanguines, mais 
aussi leur origine, leurs relations génétiques et leurs phénoménes 
physiologiques qui forment désormais le sujet d’un grand nombre 
de publications. Les recherches de Leypic (1859), LrEBERKUHN 
(1872), CGuun (1876), FREDERICQ (1881), Cuxnor (1887, 1891), 
W. A. Wacner (1890), GRABER (18g1) et GrirrirH (1892) ne 
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font pas avancer de fagon importante la connaissance morpholo- 
gique du sang des Insectes. 

D’une grande importance, au contraire, est l’étude de Koit- 
MANN (1908): ,,sur les leucocytes et le tissu lymphoide des 
,,Invertébrés”’, étude qui comprend tous les groupes des Inver- 
tébrés. L’auteur y traite entre autres différentes espéces d’ Insectes 
(v.i., le tableau pag. 481), chez lesquelles il trouve en général 
les mémes formes d’hémocytes que dans les autres classes d’ Inver- 
tébrés. Comme types principaux, qu’on ne saurait cependant 
selon lui diviser rigoureusement parce qu’il existe toutes sortes 
de formes intermédiaires, il donne pour tous les Invertébrés en 
général (p. 196): 

1°. ,,Leucocytes hyalins au stade I. — Les cellules les plus jeunes 
»sont toujours de petite taille, les plus petites de toutes les 
»cellules leucocytaires. Qu’elles soient libres ou rassemblées en 
un organe lymphogéne, elles présentent le méme gros noyau 
»Sphérique a nombreux et volumineux karyosomes, la méme 
»bordure cytoplasmique mince et souvent un peu basophile. 
»On y observe parfois un nucléole (Scorpionides, Insectes). 
», Loujours on y rencontre des mitoses.” ,,C’est la multiplication 
»des leucocytes au stade I, qui est Vorigine essentielle des 
»nouveaux leucocytes...” 

2°. ,,Leucocytes hyalins au stade II. — La cellule précédente 
,grandit par croissance du corps cytoplasmique. La basophilie 
»protoplasmique, si elle existait, disparait et fait place a une 
,franche acidophilie.”’ Le noyau se déforme et, fréquemment, il 
se divise en deux ou trois parties. Sans nier que la division directe 
soit possible, l’auteur la croit trés exceptionnelle. Par contre, il 
n’est pas rare de rencontrer des mitoses. ,,Chez les Insectes, sauf 
»les Orthoptéres et les Pseudonévroptéres, les leucocytes ne 
»dépassent pas... le stade II.” 

3°. ,,Leucocytes granulés. - Des granulations de nature albumi- 
»noide se développent alors dans le protoplasma des leucocytes. 
»Elles deviennent extrémement nombreuses et finissent par 
,combler totalement le corps cellulaire, cachant souvent le 
»noyau. Ce dernier diminue généralement de volume; sa 
,»chromatine a tendance a s’agglomérer en un certain nombre 
de masses . . . Je n’ai jamais trouvé de nucléole . . . Les leuco- 
cytes granilés se multiplient parfois par mitose. 

»Les granulations sont coach acidophiles ou ampho- 
sphiles avec affinité acidophile .. .” 


442 MARIA ROOSEBOOM 


4°. ,,Cellules adipeuses.” - L’auteur trouve les »cellules adi- 
,peuses”’ libres seulement chez les Ascidies. 
5°. ,Cellules sphéruleuses.’ — L’auteur ne trouve pas ces 


cellules chez les Insectes. 

6°. ,,Cellules adipo-sphéruleuses’ (Annélides), ,,cellules adi- 
»peuses” (Insectes). — ,,Ces éléments concentrent les caractéres 
,des deux catégories précédentes. Ce sont de gros éléments 
ysphériques limités par une membrane mince. Le noyau est 
»relativement petit. Le corps cytoplasmique est bourré de 
»globules graisseux volumineux et de sphérules albuminoides 
»trés nombreuses. Leur réaction est acidophile ou ampho- 
,acidophile.”” 

7°,  ,,Dégénérescence des leucocyies.’” — ,,Elle se fait toujours par 
»pyknose, suivie de karyorhexie ... Ce phénoméne intéresse 
des leucocytes a tous les stades, mais surtout les jeunes leuco- 
»cytes au stade I, aprés une période de division active.” 

Tandis ce que les recherches de KOLLMANN s’étendaient sur 
tous les groupes d’Invertébrés, quelques années plus tard, 
Ho.ianve (1911) fait paraitre une ,,Etude histologique com- 
»parée du sang des Insectes a ’hémorrhée et des Insectes sans 
»hémorrhée’’, ot: sont traitées des espéces prises dans différents 
ordres d’Insectes (v.i. le tableau pag. 481). Il finit par conclure, 
»qu il n’y a pas de différence cytologique marquée entre les 
»cellules du sang des Insectes a ’'autohémorrhée et des Insectes 
sans autohémorrhée” (p. 318), sauf en ce qui concerne les 
cellules ciriéres, qui se trouvent chez les Pucerons (Aphidoidea) 
a cornicules, mais pas chez les Pucerons sans cornicules et par 
conséquent sans hémorrhée. 

Dans le sang de presque tous les Insectes examinés se trouvent 
les espéces suivantes de leucocytes (p. 319): 

1°. ,,Les proleucocytes ou jeunes leucocytes 4 protoplasme 
»basophile, se reproduisant activement par karyokinése; de ces 
»¢léments dérivent les autres leucocytes.” 

2°. ,,Les phagocytes, plus grands que les proleucocytes, 4 proto- 
»plasme trés hyalin, doués d’un grand pouvoir phagocytaire.” 

3°. ,,Les leucocytes granuleux dont le protoplasme se charge de 
»granulations a réactions chromatophiles variables; ces éléments 
sont souvent aptes a la phagocytose.”’ 

4°. ,,Les oenocytoides, inaptes a la phagocytose, a forme ronde 
ou sphérique et a protoplasme homogéne, franchement acido- 
»phile. Ges leucocytes manquent chez les Orthoptéres étudiées.” 
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5°. En plus on observe parfois dans le sang de quelques 
Coléoptéres et de larves de Lépidoptéres d’autres leucocytes a 
forme sphérique ou ovale dont le protoplasma hyalin est chargé 
de sphérules. HOLLANDE appelle ces éléments: ,,cellules a sphérules’’. 

6°. Chez Pyrrhocoris apterus L. il trouve encore des ,,adipoleu- 
»cocyles”’ qui prennent naissance des proleucocytes en grandissant 
et en se chargeant de gouttelettes de graisse. 

7°. Chez les Aphides et les Coccides se trouvent encore des 
cellules ciriéres libres contenant de la cire dans une grande 
vacuole, 

Murtrxkowski (1924) emploie pour l’examen du sang des 
Insectes — il examina le sang de représentants de la plupart des 
ordres (v.i. le tableau pag. 481) — une technique qui différe de 
celle des autres auteurs, parce que la technique ordinaire a 
frottis ne le satisfaisait pas. Il agit de la maniére suivante (p. 5): 
“A drop of blood is spread somewhat on a slide and placed at 
“once in a moist chamber with excess of moisture. The blood 
“may also be thinned by adding a drop or two of 1 per cent 
“salt solution. After fifteen minutes to half an hour the drop 
“is decanted, leaving the corpuscles as a white residue. If there 
“js a gelatine coagulum, careful washing will remove it. Flood 
“with a fixative, or immerse in it, and follow by the usual 
“procedures. Such slides show the corpuscles relaxed and in the 
“midst of their activities. Smears can also be stained without 
“use of a fixative, as the stain takes the place of the latter, and 
“taken through the alcohols to balsam or gum-dammar for 
“permanent mounts.” 

Le sang d’un grand nombre d’espéces a été examiné par lui 
de cette fagon. Aprés avoir traité le sang d’abord dans une 
chambre humide et aprés l’avoir ensuite coloré au moyen de 
couleurs d’aniline, MutTrKowski trouve chez toutes les espéces 
examinées deux types principaux de cellules du sang, dont un 
est divisé en différentes formes. Ainsi il distingue: 

“Classification of the Blood Corpuscles or Leucocytes. (Based on struc- 
“ture, function and staining reaction.) 

“1, Amebocytes — originate from the chromophil leucocytes; 
“vary in size from one to four times the diameter of the chrom. 
“Jeuc.; when floating they are hat-shaped or spindular, when 
“active they are distinctly flat and highly ameboid, with many 
“pseudopodia, some of them extremely long, nucleus relatively 
“small, varied in shape; cytoplasm three to six times the diameter 
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“of the nucleus. Appear to divide amitotically. They stain very 
“faintly with aniline dyes. Intermediates between chromophils 
“are frequent. These are No. 2 of Cuénot, No. 1 of Berlese. 

“9, Chromophil leucocytes — embryonic in origin, and more 
“or less embryonic in nature. Cytoplasm with marked affinity 
“for aniline dyes. Somewhat rounded in shape both in repose 
“and when active, and slightly flattened; pseudopodia many or 
“few, always short; nucleus large, cytoplasm one-fourth to one- 
“half its diameter. Divide mitotically. These are the myocytes 
“of Voinov and others, Berlese, No. 2, Guénot, No.1.” (L’auteur 
veut dire par cela: CuENoT 1896; je ne sais de quelle publication 
de BERLESE il parle). ‘‘Various types can be recognized according 
“‘to activity. 

“a. Secreting chromophils — may be recognized by pres- 
“ence of cytoplasmic bodies, which tend to form a ‘terminal 
“mass’ at one end of the cell. The mass is secreted into the 
“blood, and probably comprises histolytic and other enzymes. 
“Form about one-third to one-half of the chromophils. 

“bh. ‘Transporting chromophils — generally with numerous 
“small fat bubbles externally, especially during feeding periods. 
“Frequently stained with plasmal pigments. Form about one- 
“third of the corpuscles. 

“¢, Phagocytic chromophils — corpuscles with engulfed or 
“adsorbed tissue fragments. 

“aa. Small phagocytes, which appear like ordinary chro- 
“mophils, but are studded with small fragments, which may 
“stain deeply. More conspicuous in adults than in larvae. 

“6b. Granule spheres (Kérnchenkugeln of Weismann). 
“Recognizable by their increased size, up to five times the 
“diameter of the amebocytes, ‘tomato’-like shape, and inten- 
“sified staining reaction. Cytoplasm with numerous tissue 
“fragments which do not stain with direct stains; hence the 
“cells appear vacuolated. Abundant in larvae, and in adults 
“after ecdysis. These are enlarged phagocytes, and inter- 
“mediates can be found readily. 

“d. Splanchnocytes (Berlese, No. 2) — cells which penetrate 
“the intestinal coat to replace the intestinal epithelium. Not 
“distinct from other chromophils, except that they are 
“smallest in size without external or internal bodies, and stain 
“more intensely than most chromophils. Best recognized in 
“sectioned material. 
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“ez. Degenerating leucocytes — generally of slightly larger 
“size, with reduced or absent perinuclear space and acidophil 
“granules. Cytoplasm stains unevenly. More evident in adults 
“after ecdysis (No. 3 of Cuénot).” 

“The foregoing classification is based on studies in which the 
“usual sequence, ..., was reversed, proceeding from adults to 
“the pupae and larvae. Thus the work became largely com- 
“parative, both as to stages and species. On the whole, I have 
“found more homologies than I could expect among the repre- 
“sentatives of the various orders. While the average size of the 
“corpuscles varies both within and between species, perhaps as 
“much as in Vertebrates, the general types are readily recog- 
“nizable. Their embryonic nature, however, is very marked 
“and it is doubtful if they should really be considered homologous 
“with the leucocytes of higher forms. The plasticity of the 
“chromophils is especially pronounced, as indicated by the 
“study of various investigators, and confirmed by my personal 
“results.” 

A la description de la structure des corpuscules nous emprun- 
tons encore ceci (p. 10): 

“1°, Amebocytes. — The nucleus is generally oval, but 
“frequently highly irregular, with indentations and protuber- 
“ances.” “The nuclear contents are linin threads and chromatin 
“granules, or chromosomes. A nucleolus is present, but not 
“always evident; it is generally elongate in outline, less frequent- 
“ly rounded.” 

“The nucleus is surrounded by a clear perinuclear space . . ., 
“which is about one-fifth the diameter of the nucleus. Fine 
“cytoplasmic threads penetrate this space to connect the nucleus 
“with the cytoplasm. In dead or degenerating amebocytes this 
“space is obliterated. 

“The cytoplasm consists of a thin external film of ectoplasm 
“and a granular endoplasm”. “Occasionally round or oval 
“cytoplasmic bodies are present. Small vacuoles are abundant, 
“and generally a few small fat bubbles. The latter can be 
“recognized by their definite outline, and their homogeneous 
“appearance. Since in some cells they stain deeply, in others 
“not at all, it is evident that different series of fats are present. 

“The pseudopodia on the whole are rather fine. . . picro- 
“hematoxylin shows fine strands of endoplasm extending to the 
“very tips. The pseudopodia vary in number;... during 
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“coagulation of the blood pseudopodia of enormous length are 
“extended, i. +7 

“The amebocytes are highly thigmotactic.” 

“9°, Chromophil Leucocytes’. — “The nuclear contents are 
“similar to the amebocytes, and the clear perinuclear space is 
“equally marked. The endoplasm is granular, the ectoplasm 
“thinner and barely discernible. Since intermediates in size and 
“staining reaction between the amebocytes and chromophils 
“are not at all uncommon, it is evident, that the latter give rise 
“to the amebocytes, these being a specialized type. The varieties 
“of chromophils are many; it is probable that intensive study 
“will show even more types than listed in this paper.” 

Le classement de BERLESE (1901) s’étend sur tous les groupes 
des Insectes métaboliques. Il distingue pendant la nymphose les 
groupes suivants d’amoebocytes: 

»1°. Wahre Amoebocyten (welche nur mit dem Transport 
»von schon elaborierter Substanz beauftragt sind); 

»2°. Myocyten, d.h. Muskelelemente, (die ich nach ihrem 
»Evolutionsgrad in Sarcocyten und Myocyten unterscheide); 

»3- Splanchnocyten, d.h. besondere Elemente, denen die 
»Erneuerung des Mesenteronepithels obliegt.” 

BERLESE ne donne pas ici une description cytologique de ces 
formes, classées d’aprés leur fonction. 

Les investigateurs précédents traitent tous des représentants de 
plusieurs ordres d’Insectes (a l’exception de BERLESE, 1901, qui 
ne tirait ses conclusions que de recherches chez les Muscides) et 
étendent leurs conclusions sur toute la classe des Insectes. 

Mais a cété de leurs études, a paru un certain nombre de 
publications, donnant un classement des éléments sanguins 
pour une unité systématique plus petite, tout au plus pour un 
ordre d’Insectes. Ces systémes seront traités 4 mesure de l’ordre 
d’Insectes pour lequel ils sont donnés et autant que possible 
dans lordre chronologique des publications. 


Apterygogenea 

Thysanura. 

Le sang d’un certain nombre d’espéces de Thysanoures (v.i. 
le tableau pag. 481) a été décrit par Brunrz (1908) qui distingue 
quatre formes de globules (p. 481): 

» 1°, JEUNES GLOBULES SANGUINS. — Ces globules sont de petite 
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» taille et sont trés peu nombreux. Ils possédent un corps cellu- 
»laire formé de cytoplasme dense et presque entiérement occupé 
»par un gros noyau sphérique (7u) trés chromatique. 

32°. GLOBULES EN VOIE D’EVOLUTION. — Ces globules sont de 
taille variable; ils sont plus nombreux que les jeunes globules 
»et moins nombreux que les suivants. 

»Le cytoplasme renferme un nombre plus ou moins grand 
»de granulations éosinophiles et le noyau en s’agrandissant prend 
une forme ovoide plus ou moins déprimée ou méme se courbe 
en forme de fer a cheval. 

3» GLOBULES ADULTES. — Ces globules sont trés nombreux 
»et ils peuvent atteindre une grande taille (de 17 4 20 »). Le 
»corps cellulaire est bourré de nombreuses granulations acido- 
»philes; je n’ai jamais constaté la présence de grains basophiles. 
»Les noyaux sont assez gros (de 11 a 12 pu), plus ou moins 
»réguliers et renferment de nombreuses et grosses granulations 
,»chromatiques.” 

»4°. GLOBULES EN VOIE DE DEGENERESCENCE. — On trouve 
»quelquefois des globules qui semblent dilatés, dont les gra- 
»nulations disparaissent et dont le corps cellulaire se creuse de 
»grosses vacuoles. Le noyau est hypo-chromatique.” 


Pterygogenea 


Orthoptera. 1) 


Au point de vue historique, la premiére étude deétaillée sur 
les leucocytes des Insectes a l’aide de frottis colorés et de coupes 
colorées, a été publiée par Cutnor (1896) dans ses ,,Etudes 
,physiologiques sur les Orthoptéres’’. Cette étude comprend des 
représentants des ordres des Saltatoria, des Dermaptera, des 
Blattariae et des Mantodea (v.i. le tableau pag. 481). L’auteur 
caractérise les différents types de leucocytes de la maniére 
suivante (p. 312): 

1°. ,Amibocytes de petite taille, a protoplasma peu abon- 
dant; beau noyau présentant indubitablement des caractéres 
»de jeunesse . . .: ce sont des éléments purement germinatifs.” 

2°. ,,Amibocytes de grande taille 4 protoplasma abondant, 
»homogéne et un beau noyau. Ces cellules sont seules capables 


1) Pour les différentes espéces d’Orthoptera, étudiées dans les recherches 
nommées dans la partie générale (pag. 440-446), voir le tableau pag. 481. 
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»de phagocytose et présentent chez quelques espéces des divi- 
sions directes assez nombreuses, mais jamais de mitoses. Elles 
»forment parfois (Gryllus domesticus) de grands plasmodiums(?) 
»renfermant jusqu’a huit noyaux.” 

3°. ,,Amibocytes semblables aux précédents, ou a noyau un 
»peu plus petit, dont le protoplasma renferme de trés fines 
»granulations, parfois bactériformes, qui finissent par le remplir 
,complétement ... ce sont... des grains acidophiles.” 

4°. ,,Dégénérescence des amibocytes précédents; le volume 
»de la cellule diminue beaucoup; les grains disparaissent ou se 
»fondent dans le protoplasma, qui est généralement trés colo- 
»rable; le noyau est manifestement vieilli; il a diminué de 
»taille...” ,,Enfin il peut tomber en chromatolyse, en se 
»résolvant en petites boules séparées, trés colorables.” 

En ce qui concerne les Saltatoria, il nous faut citer ensuite le 
travail de VossELER (1903), qui distingue (p. 67) dans du 
matériel vivant, non-coloré de Platystolus pachygaster Luc. et 
d’Eugaster Guyont Serv., principalement, deux espéces de leuco- 
cytes, a savoir: 

1°. ,,Kleine Ellipsoide, seltener Kugeln oder Birnformen, der 
»Zellkérper ist ziemlich undurchsichtig, sehr stark granulirt, 
»der Kern entweder gar nicht, oder nur undeutlich zu erkennen. 
» Er scheint sehr gross (Eugaster), stark granulirt, . . . Die Plasma- 
»kérnchen von Eugaster fallen durch ihre Grésse, starke Licht- 
» brechung und kuglige Form auf, die von Platystolus sind ebenfalls 
nicht klein, zeigen dieeben genannten Eigenschaftenaberkaum.” 

2°, ,,Die zweite, seltenere Form von Blutkérperchen ist mehr 
»Scheibenformig, stets grésser als die erste, von rundlichen, 
»unregelmassigen Umrissen. Das Zellplasma bildet eine durch- 
»sichtige, feinkérnige, fast hyaline Aussenzone, welche gegen 
»den meist etwas excentrisch liegenden grobgranulirten Kern 
»scharf contrastirt.”’ 

Chez I’ Eugaster, VossELER trouve encore deux autres espéces: 

3% . slang spindelférmige Zellen, mit fein ausgezogenen 
»Spitzen, nicht selten gegabelten Enden. Ihr Plasma ist leicht 
»granulirt, der Kern gross, lang gestreckt.”’ 

4°. ,Eine andere Form erinnert sehr an die Leucocyten”’ 
[= 1° forme de VossELER] ,,sendet aber nie Pseudopodien aus, 
»unterscheidet sich weiterhin davon durch einen grossen den 
»Kern umgebenden, vacuolenahnlichen Raum, der unter 
»Umstanden das ganze Zellplasma verdrangt.” 
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ZOTTA (1921a) s’occupe surtout des granulations, qu’il examine 
chez Carausius morosus Brunner (Dixippus morosus) et chez Galleria 
mellonella L. Pour la premiére espéce il parle des ,,petits éléments 
5a gros noyau (proleucocytes de HoLiLanpeE)”’, des ,,leucocytes 
,,Intermédiaires”’ et des ,,leucocytes adultes définitifs”’. Il rencontre 
la granulation dans toutes ces formes de leucocytes, bien qu’elle 
soit trés rare chez les éléments jeunes. Dans les formes plus 
agées, ces granulations sont, a certains moments, ,,incluses, par 
ieanités ou par petits groupes, dans des vacuoles claires, creusées 
»dans le cytoplasma.” 


Blattaeformia 1) 
Blattariae. 


Haser deécrit le sang des Blattella germanica L. dans sa thése, 
qui n’a jamais été imprimée, pour autant que je sache. Un 
résumé de ce travail a été publié en 1926 dans le “Bulletin of 
“the Brooklyn entomological Society”. Comme ce travail est 
rarement cité, je relaterai ses résultats aussi complétement que 
possible, pour autant quils se rapportent a la description des 
éléments du sang. 

Comme matiéres colorantes il a employé celles de Hasting, 
de Giemsa et surtout celle de Wright (p. 72): “Wright’s stain 
“gave most satisfactory results when the blood smear was air 
“dried and then treated with five drops of the undiluted stain 
“for thirty seconds, being sure that the stain is spread over the 
“smear. To this then was added as much distilled water as the 
“slide would hold, permitting this to flood the slide for five 
“minutes. Then the smear was thoroughly washed by moving it 
“up and down and sidewise in a beaker of distilled water, or it 
“was thoroughly drenched with a jet of distilled water from an 
“ordinary pipette. With a piece of blotting paper the smear was 
“dried and then was placed upon a radiator to become perfectly 
“dry. Next the smear was mounted in neutral Canada balsam. 
“This method gave results which were fully as satisfactory as 
“any, the process was the least troublesome or involved of the 
“lot, and if kept away from direct light in tightly stoppered 
“bottles, Wright’s stain kept well for over a year. 


1) Pour les différentes espéces de Blattaeformia étudiées dans les recherches 
nommées dans la partie générale (pag. 440-446) voir le tableau pag. 481. 
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“In general appearance and behavior the blood corpuscles of 
“the cockroach, ... (Figs. 10 and 11), most correspond to the 
“leucocytes of higher animals. Among them, in these investi- 
“sations differentiations have been made with regard to size, 
“proportional size relationships of the nuclei to those of entire 
“cells, a comparison of staining affinities or intensities of the 
“nuclei to those of the general cytoplasm, and the extent to 
“which the nucleus and the cytoplasm was vacuolated. 

“According to the differentiation criteria as above set forth, 
“it seems that there are several stages through which the corpus- 
“cles normally pass from the most recently divided to the 
“farthest depleted condition, but these stages are not so easily 
“separated as at first it may appear, for the phases gradually 
“merge one into the other. A corpuscle in any stage may be 
“more or less spent or vacuolated, but usually the vacuolations 
“are more pronounced in the larger or older corpuscles. 

“Stage 1, Fig. 11, cytoplasm mediumly dense, rather heavily 
“stained; nucleus rather heavily stained, rather large as com- 
“pared to the cytoplasmic bulk, granules coarse, nucleus may 
“or may not be in the centre of the cytoplasmic mass. Usually 
“the vacuoles of the cytoplasmic and nuclear masses were 
“comparatively few and small. The most active and the most 
“numerous of all corpuscles observed.” 

“In a count of five hundred corpuscles made at random in an 
-“ordinary thin blood smear, three hundred seventeen were of 
“this type. Fig. 1a of Fig. 11 shows one of these corpuscles in the 
“division process; in the above count but two cells were seen 
“thus engaged. 

“Stage No. 2, Fig. 11, seems to be a corpuscle of stage ra after 
“division. In it the nucleus is rather large as compared to the 
“cytoplasmic mass, the cytoplasm showing as a narrow periph- 
“ery around the nucleus. Usually the nucleus and the cyto- 
“plasm are rather densely stained, although the cytoplasm always 
“is the fainter colored and sometimes may be but little apparent. 
“The nucleus stains very heavily and its granules are large. 
“These cells appeared to be rather active in the dark field.” 
“In a count of five hundred corpuscles made at random in an 
“ordinary thin blood smear, one hundred fifty were of this type. 

“Stage No. 3, Fig. 11, shows the appearance of corpuscles in 
“the largest and last stage. The cytoplasm and the nucleus are 
“highly vacuolar, stain but faintly, but usually the nucleus 
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“stained the darker. Of a cell in the far depleted or far spent 
“condition, usually the nucleus appeared greatly reduced in 
“comparison to the cytoplasmic mass, and the nucleus may or 
“may not be central therein.”’ “In a count of five hundred 
“corpuscles which was made at random in an ordinary thin 
“blood smear, but eight were found which were of this type. 

“No. 4 of Fig. 11 shows what may be cockroach blood plate- 
“lets. The nucleus and the cytoplasm are rather heavily stained, 
“nuclei are regularly or irregularly outlined and may be frag- 
“mentary or entire.” “In a count of five hundred corpuscles 
“which was made at random in an ordinary thin blood smear 
“but twenty-nine of these forms were recognized.” 


Coleopteroidea +) 
Coleoptera. 


HOLLANDE, avant de publier son étude sur les Insectes a 
Vhémorrhée, avait décrit pour un certain nombre de Coléoptéres 
(1909, p. 272; v.1. le tableau pag. 481) quelques-unes des espéces 
de cellules, mentionnées dans cette étude, a savoir: 1°. les 
lymphocytes, conformes a ce qu’il appelle plus tard, a linstar 
de PoyarkorFF (1909, 1910), les oenocytoides, 2°. les phagocytes, 
dont il dérive 3°. les leucocytes granuleux et 4°. les cellules 
a sphérules. 

Aprés avoir fait, en 1909 déja, une division provisoire entre 
les lymphocytes (qu’il appellera plus tard, a l’exemple de 
Ho.ianpe, les cellules 4 sphérules) et les phagocytes, Poyar- 
KOFF groupe en 1910 (p. 340) les leucocytes des adultes de la 
Galéruque de!l’Orme (Galerucella luteola Miller) définitivement de 
la maniére suivante: 

1°. Cellules a sphérules. — (diam. 5-8 »). Le noyau est entouré 
d’un certain nombre (5-8) d’alvéoles; ces alvéoles sont en- 
tourées 4 leur tour d’autres alvéoles périphériques; les gra- 
nulations du noyau ne sont pas nettement individualisées. 

2°. Phagocytes. — Cellules de taille plus grande que celle du 
type précéden. et de forme sphérique; le cytoplasma est plus 
abondant et la chromatine se présente sous forme de granu- 
lations distinctes. 


1) Pour les différentes espéces de Coleopteroidea étudiées dans les re- 
cherches mentionnées dans la partie générale (pag. 440-446), voir le tableau 


pag. 481. 
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Outre ces deux formes d’éléments POYARKOFF trouve encore 
chez les larves de la Galéruque: 

3°. Les jeunes leucocytes. — (diam. 4-5 u). ,,...arrondies, a 
»protoplasma homogéne, éosinophile; le noyau est globuleux, la 
,chromatine est en forme de grains.” 

4°. Les cellules séléniformes. — Cellules au noyau ovale, 
allongé, dans lesquelles se trouve la chromatine en forme de 
grains. 

5°. Les myoblastes imaginaux ,,sont de petites cellules fusi- 
formes 4 noyau chromatique.” 

6°. Les cellules oenocytoides. — (diam. 10-12 u). Ce sont des 
cellules réguliérement sphériques 4 protoplasma homogéne et 
éosinophile. Leur noyau occupe souvent une position excen- 
trique; il est sphérique et pauvre en chromatine. 

Indépendamment de ces deux études, BARRAT et ARNOLD 
(1910) ont décrit les cellules sanguines de Dyétscus marginalis L. . 
et de Hydrous piceus L. (Hydrophilus piceus). Sauf des différences de 
nombre et de dimension des cellules, il y a une grande conformité 
entre les deux espéces. Abstraction faite d’°un grand nombre de 
granules libres (0,2—1 x), ils trouvent: 

1°, “Phagocytes.” -— “The phagocytic cells are usually 
“spindle-shaped when seen on edge and round, with two polar 
“prolongations, when viewed from above.” 

2°. “Small round-cells.” — Ce sont des éléments “with large 
“nucleus and very little cytoplasm”. Ils sont beaucoup plus 
rares que la premiére forme. 

Tant pour les “phagocytes” que pour les “small round-cells” 
les auteurs different quant aux qualités quils attribuent aux 
deux espéces d’Insectes qu’ils ont examinees. 

PAILLOT (1923, p. 195) trouve, que la cytologie du sang du 
Ver blanc (larve de Melolontha vulgaris L.) et dela larve d’Elater 
différe trés sensiblement de celle du sang de chenille; il distingue 
dans le sang normal de la larve du Hanneton: 

1°. ,,des cellules fusiformes ou arrondies 4 noyau assez 
»Vvolumineux formé de grains de chromatine bien séparés les 


x 


»uns des autres, 4 couche cytoplasmique plus ou moins baso- 
»phile”’, 

2°. ,,des cellules 4 petit noyau formé de chromatine trés 
»condensée, a couche cytoplasmique remplie de grosses granu- 
, lations trés fortement chromatophiles”’, 

3°. ,des éléments réduits & leur noyau’’, 
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4°. des éléments ,,dont le noyau est volumineux mais plus ou 
,moins vacuolaire’”’. 

Chez les larves d’Elater il observe: 

1°. des cellules ,,a petit noyau, formé de chromatine plus ou 
»moins condensée, in¢également répartie’; ,,la couche cyto- 
»plasmique affecte une forme généralement allongée; elle n’est 
»pas homogeéne,” 

2°. des cellules de formes arrondies ou fusiformes; elles 
possédent un ,,gros noyau formé de grains de chromatine bien 
»S€parés’”’. 

3°. des cellules ,,dont le noyau est intermédiaire entre celui 
des deux autres éléments; la couche cytoplasmique se colore 
»plus intensément que celle[s] des éléments a gros noyau, et pré- 
,sente une structure assez homogeéne’’. Cette forme de cellule 
est assez rare. 

Une autre description isolée des éléments sanguins d’un 
Coléoptere a été donnée par LAZARENKO (1925, p. 440) pour la 
larve des Oryctes nasicornis L. Quand lanimal se trouve dans une 
situation normale, il se trouve dans son sang 3 types de leuco- 


cytes, savoir: 
1°. ,Rundliche Zellen mit nichtkérnigem basophilem Proto- 
»plasma” (7 yw-11 yu). ,,Sie stellen... zwar eine einheitliche 


»Gruppe gleichartiger Zellen dar, aber doch eine Gruppe, die 
»in ihrem Bestand Formen vereinigt, die ihrem Umfang und 
der Fahigkeit nach, sich zu farben, stark variieren” (p. 442). 
Le noyau est de forme trés variable, surtout dans les cellules les 
plus petites. 

2°. ,Spindelférmige basophile Zellen” (l’axe le plus long 
est de 18 a 25 »), ,,die ihre Form nur in ganz bestimmten 
»verhaltnismassig engen Grenzen verandern kénnen” (p. 446). 
»Die Kern wiederholt die Form der Zelle.” 

3°. ,Ko6rnige, eosinephile Zellen” (laxe le plus long est 
de 10 4 12 x). ,,Es sind dies verlangerte flache ovale Zellen, die 
von der flachen Seite aus betrachtet, uns als sehr ausgestreckte 
»Ovale erschienen.” ,,Wenn wir aber eine solche Zelle ihrer 
»langen Achse nach auf go° umdrehen”, ,,so nimmt sie sehr 
,charakteristische Umrisse an, namlich: ihr mittlerer Teil 
,erscheint bedeutend erweitert und die beiden Enden sind ihrer 
»ganzen Lange nach in gleichem Masse verjiingt” (p. 447). ,,Die 
Kerne sind . . . oval, etwas langgezogen.” 

Quand une larve a perdu du sang, on trouve aprés 2 a 3 jours, 
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outre les formes décrites auparavant, un grand nombre de cellules, 

4°. denen man die Bezeichnung ’indifferenter’ Blutzellen 
»geben kann. Sie... messen etwa 2-21/, » und haben stets 
»rundliche Form. Ihr helles... Protoplasma zeigt... eine 
,ausgesprochene Basophilie. Die Quantitat des Protoplasmas 
ist im Verhaltnis zum Kern sehr gering.” (p. 450). 

5°. Outre ces types de cellules qui se trouvent a l’état de 
liberté dans le sang en circulation, il y a encore une cinquiéme 
forme qui est restreinte aux organes lymphogénes. ,,[hre Grésse 
»betragt ungefahr 2 u im Diameter.” ,,[hr basophiles Proto- 
» plasma kann nur als eine sehr diinne Kante um den runden 
»Kern entdeckt werden. Der Kern farbt sich stets intensiv mit 
»den Grundfarben, weil die Chromatinschollen einander eng 
»anliegen.”’ 

»Am 2.—5. Tage nach dem kiinstlichen Bluterguss sind an 
»vielen Stellen Figuren der Teilung dieser Zellen bemerkbar.” 
LAZARENKO les appelle: ,,Urzellen des Blutes.” 

Le sang des Carabides fut examiné par von GEBHARDT (1932). 
Il décrit les cellules du sang (p. 533) comme étant trés variées 
dans leurs dimensions et leur apparence; le protoplasma est de 
structure granuleuse et contiendrait, selon auteur, souvant des 
vacuoles. Les noyaux trés variables, riches en chromatine, 
peuvent aussi contenir des vacuoles. L’auteur considére qu’un 
classement des hémocytes des Insectes en des groupes strictement 
limités, n’est ni possible, ni nécessaire au point de vue biologique. 
Les cellules sanguines des larves sont de forme multipolaire, 
celles des adultes ont un contour beaucoup plus régulier. 

Dans le sang de Sitona lineata L. parasitée par Dinocampus 
(Perilitus) rutilus Nees se trouvent des cellules gigantesques, dont 
le diamétre peut atteindre 350 u. Les recherches de JACKSON ont 
démontré (1924, 1928), que ces cellules naissent d’une disso- 
ciation de la membrane embryonale, aprés que la larve de la 
Braconide est sortie de l’oeuf. Ces cellules résorbent de la graisse 
du corps de I’héte et se gonflent ainsi jusqu’a la grosseur men- 
tionnée. La description et les figures ressemblent, sous bien des 
rapports, a celles des tératocytes de HOLLANDE (v.i., pag. 461). 


Hymenoptera 2) 


Quant au sang des Hymenoptéres, nous trouvons une dis- 


1) Pour les différentes espéces de Hymenoptera étudiées dans les recher- 
ches nommeées dans la partie générale (pag. 440~—446), voir le tableau pag. 481. 
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cussion des leucocytes des larves de la guépe (Vespa) et de 
Pabeille (Apis mellifica L.) chez ANGLAs (1901, p. 405). Chez les 
jeunes larves on ne trouve dans des coupes fixées et colorées 
qu'un seul type de cellule; ,,leur taille ne dépasse pas 5 a 6 p. 
»1ls sont de forme sensiblement circulaire; leur protoplasme, 
»homogeéne, se colore assez fortement et présente un noyau 
»petit et régulier.”’ Plus tard il nait de ce type de cellules deux 
formes différentes, savoir 1° des petites cellules a forme elliptique 
allongée, 2° des grands leucocytes, deux a trois fois plus larges 
en diamétre que les petits; leur protoplasma est rempli de 
vacuoles. 

Les auteurs ultérieurs sont du méme avis et donnent de plus 
amples détails. Kurt MULier (1925) traite le sang d’abeilles 
adultes (Apis mellifica L.) et divise les éléments cytologiques 
comme suit: 

1°. ,,Leucocyten”. — Cellules a protoplasma assez abondant 
et a noyau bien coloré. Les cellules sont le plus souvent d’une 
longueur de 10 a 13 » et d’un contour circulaire a elliptique. 
Parfois il se présente des granulations. Les ,,Leucocyten” 
peuvent former des plasmodes pouvant contenir jusqu’a 10 
noyaux. 

2°. ,,Bildungszellen’”’. — De petites cellules rondes, pauvres en 
cytoplasma; diamétre 4,2 a 5,6 ». Le noyau est plus compact 
que chez les ,,Leucocyten’”’. 

3°. ,,Kleine Rundzellen’. — Des cellules circulaires, trés 
rares, d’un diamétre de 1,5 a 2,0 yp. Elles contiennent encore 
moins de protoplasma que les précédentes. 

La publication de Metatnikov et TouMANoFF (1930) ne 
démontre pas, qu’ils aient connu le travail de MULLER; ils ne 
trouvent que deux sortes de cellules dans le sang des larves des 
abeilles, savoir: ; 

1°. des proleucocytes = macronucléocytes d’un diamétre de 
8 a 11,36 »; ils ont un grand noyau et constituent 85 % du 
nombre entier des leucocytes. 

2°. des leucocytes = phagocytes = micronucléocytes; dia- 
metre 12,7 a 15,6 p. Les cellules ont plus de protoplasma et un 
noyau plus petit. 

Selon Pamtor (1933) les éléments cytologiques de Neurotoma 
nemoralis L. présentent de grandes analogies avec ceux des 
chenilles. PAmLLoT distingue: 

1°. les macronucléocytes. — ,,La couche cytoplasmique est 
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,trés mince dans les cellules qui paraissent les plus jeunes”; 
comme dans le sang des chenilles, les macronucléocytes pren- 
nent le plus souvent la forme de fuseau;” 

2°. ,les micronucléocytes sont les seuls éléments phago- 
»cytants; ils ne prennent jamais la forme de fuseau et leur 
»cytoplasme est plus clair que celui des macronucléocytes.” 

3°. ,,On trouve enfin, en faible proportion, des éléments . . . 
»que l’on peut considérer comme les homologues des oenocy- 
»toides; leur cytoplasme est granuleux, mais leur noyau est 
»sensiblement plus volumineux que celui de ces cellules.” 


Panorpoidea 4) 
Lepidoptera. 


Le sang des Lépidoptéres a été examiné également fréquem- 
ment. Lanpois (1865) donne déja pour les hémocytes de 
Smerinthus populi L. quelques mesures qui varient d’aprés l’age 
de cette chenille. CuENoT (1891, p. 381) donne, a Taide de 
matériel non-fixé et non-coloré, une description peu systé- 
matique des corpuscules du sang de Bombyx (Lasiocampa) trifolit 
Esp. comme type de ceux des chenilles de Lépidoptéres. Les 
cellules sanguines des Lépidoptéres différeraient de celles des 
autres Insectes parce qu’elles se transformeraient en amibocytes 
de réserve. L’auteur consacre une description spéciale au sang 
de la chenille de Cossus cossus L. (ligniperda Fabr.), dont les ami- 
bocytes sont remplis de cristaux en forme de cubes et d’octaédres. 

MAYER (1896, p. 215) trouve dans des chrysalides hivernantes 
de Samia cecropia L. deux espéces de leucocytes: “Some of these 
“corpuscles . . . are much elongated or spindle-shaped, and their 
“nuclei are oval. At one or occasionally both ends they exhibit 
“long tail-like projections. Others, however,..., which are 
“found only in the very young pupae, are usually rounded or 
“slightly angular, and are often so vacuolated that the nucleus 
“is crowded to one side and assumes a crescentic form. These 
“vacuolated cells appear to be blood corpuscles which are 
“degenerating for it is certain that there are no vacuolated blood 
“corpuscles to be met with in the larvae, or in the older pupae.” 

Aprés avoir donné en 191g (a, p. 412) déja un classement 


1) Pour les différentes espéces de Panorpoidea étudiées dans les recherches 
nommées dans la partie générale (pag. 440-446), voir le tableau pag. 481. 
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sommaire en 4 groupes (types a, 6, c, d, correspondant aux 
proleucocytes, micronucléocytes, macronucléocytes et oeno- 
cytoides) des leucocytes de Lymantria dispar L., sans avoir donné 
de noms aux différents types de cellules, Parttor publie dans 
la méme année (1gigb) une description plus générale des 
éléments cytologiques du sang des chenilles des Macrolépidop- 
téres, dont nous citons ce qui suit: 

»On trouve généralement dans le sang de toutes les chenilles’’: 

1°. De petits macronucléocytes (= proleucocytes de Hot- 
LANDE). 

2°. Des macronucléocytes fusiformes. Ces éléments ,,se pré- 
,sentent le plus souvent, non sous l’aspect fusiforme, mais sous 
la forme arrondie.”’ 

Ces deux premiers groupes se ressemblent, sauf en ce qui 
concerne leur gros noyau, en ceci, que ,,leur protoplasma est en 
general trés basophile.”’ Ils ne phagocytent pas. 

3°. Des micronucléocytes. ,,[s sont arrondis ou de forme plus 
,0U moins irréguliere; leur noyau est plus petit que celui des 
,¢léments fusiformes; aprés coloration au Giemsa, le protoplasma 
»apparait coloré en bleu pale, il est souvent vacuolaire.” Ce 
sont de vrais phagocytes. 

4°. ,,De grands macronucléocytes, caractérisés par un gros 
noyau, une couche protoplasmique épaisse et peu basophile.” 

5°. Des oenocytes. 

6°. Des cellules sphéruleuses. 

Dans cette publication PamLtor ne donne pas de description 
des petits macronucléocytes, des oenocytes et des cellules sphéru- 
leuses. 

Dans sa thése, parue en 1923, le méme auteur donne des 
descriptions détaillées (p. 194). Pour les ,,chenilles de Macro- 
,lépidoptéres” (il ne cite qu’ Euproctis chrysorrhoea L., mais il a 
étudié plusieurs espéces) il énumére les formes suivantes de 
leucocytes: 

1°. micronucléocytes, 2°. macronucléocytes, 3°. cellules a 
sphérules qu’il envisage comme des micronucléocytes modifiés, 
4°. oenocytoides, pour la description desquels — a quelques détails 
prés — il renvoie a des auteurs antérieurs. 

Il ne fait plus de division ici entre les petits macronucléocytes 
et les macronucléocytes fusiformes, parce que la transition entre 
les deux groupes se fond peu a peu. On ne retrouve pas non plus 
ici les grands macronucléocytes. Dans des publications ultéri- 
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eures de PAILLoT (1930, 1933) et de ParLLor et No&t (1928) les 
auteurs maintiennent ce classement en 4 groupes et ils discutent 
pour Bombyx mori L. et Pieris brassicae L. les inclusions fuchsino- 
philes qui apparaissent durant des périodes de jefine et de mue 
et qui sont ramenées par eux a l'appareil mitochondrial. 

HuFNnaGEL (1918, p. 54) a classé les globules du sang de la 
larve d’ Yponomeuta padella L.. (Hyponomeuta padella). Les éléments 
principaux qui peuvent étre distingués dans du matériel coloré, 
sont: 

1°. ,,Proleucocytes’’: ,,Cellules plus ou moins arrondies, ova- 
,laires ou polygonales, mesurant a peu prés 5-9 u et dont le 
»noyau occupe presque tout l’espace cellulaire.” ,,Ces éléments 
se multiplient par caryocinése.”’ 

2°. ,,Leucocytes jeunes”: ,,Cellules mesurant en moyenne 8-14 u 
de longueur et présentant des formes diverses.” 

3°. ,,Leucocytes dgés ou phagocytes’: ,,Cellules plus ou moins 
»sphériques, ovalaires ou polygonales au moment du repos.” 
»La position du noyau n’est pas constante;...” ,,Les granu- 
»lations chromatiques sont trés espacées ...” ,,Le cytoplasme 
»€osinophile contient quelques vacuoles. I] enferme quelquefois 
»de minuscules granulations éosinophiles poussiéreuses.” ,,Elles 
sont trés nombreuses . . .”” ,,Ges leucocytes peuvent se charger 
»d inclusions albuminoides et grasses.” 

Ces deux derniéres espéces se divisent en: 

4°. ,,Leucocytes a inclusion grasse”’: ,,Le noyau est toujours péri- 
»phérique. Le cytoplasme est éosinophile”’; ,,ce sont des éléments 
»qui par leur aspect général tiennent a la fois de la cellule grasse 
»et du leucocyte.” 

5°. —5,Leucocytes a granules’’: ,,Ce sont des cellules plus ou moins 
»arrondies.”’ ,,Le noyau est toujours central” (Cette affirmation 
est en contradiction avec la figure, dans laquelle le noyau est 
distinctement excentrique.); ,,les granulations chromatiques sont 
»peu nombreuses et espacées, un nucléole existe.’ ,,Le cyto- 
»plasme ne contient généralement pas de vacuoles, mais il est 
»bourré d’assez grosses granulations arrondies prenant trés 
,fortement |’éosine.”’ 

METALNIKOV et CHORINE (1930, p. 280) décrivent les globules 
du sang de Pyrausta nubilalis Hb. Ils distinguent: 

1°. ,Elément rond a gros noyau entouré d’un protoplasma 
»homogeéne fortement colorable.”’ 


2°. ,,Elément a noyau plus petit et A couche protoplasmique 
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»granuleuse et colorée en bleu pale — vrais leucocytes ou phagocy- 
»tes.”’ (coloration a l’aide du panchrome d’Unna et Pappenheim). 
3°. ,,Oenocytes (trés rares).” 

4°. ,,Cellules sphérulées. 

»@. sphérules incolores, 

»0. sphérules colorées en bleu foncé par le panchrome d’Unna 
et Pappenheim.” 

Les globules du sang d’ Ephestia kiihniella Zeller furent examinés 
par BLausTEIN (1935); il décrit trois groupes qui se trouvent 
avant et durant la métamorphose: 

1°. ,,Die Zellen haben eine kugelige bis schwach ovale Form; 
sihr Kern ist im Verhaltnis zur Plasmamenge gross; er wird 
hur von einem schmalen Plasmasaum umgeben.” 

2°. ,,Die Zellen sind grdésser als die der vorherigen Gruppe.” 
A Vétat fixé ils présentent des pseudopodes. ,,Es werden... 
»zwelkernige Zellen angetroffen’’. 

3°. ,,Sie umfasst Zellen von wechselnder Grosse mit kleinen 
»Xernen. Diese sind nicht nur im Verhaltnis zur Plasmamenge, 
»sondern auch absolut viel kleiner als bei den Lymphocyten der 
ersten und zweiten Gruppe.” ,,Das Plasma enthalt kleine bis 
»sehr grosse Vakuolen und andere Einschliisse. Diese Zellen 
»sind Phagocyten.” 

On a écrit énormément sur la chenille de Galleria mellonella L.., 
un animal qui a servi de sujet a d’innombrables expériences sur 
la phagocytose, l’immunité, etc. D’abord il a paru une étude de 
METALNIKOV (1908) sur l’anatomie de cette chenille; en s’accor- 
dant au classement de CuENoT (1896), il distingue les formes 
suivantes de leucocytes (p. 576): 

»1°. De petits leucocytes au noyau se colorant bien et 
occupant presque tout le corps de la cellule.” ,,Ces cellules se 
»multiplient par la division. On observe souvent des figures de 
»Kariokinése.”’ 

2°. Leucocytes plus grands que les précédents. Noyau au 
,centre. Ces cellules ont la capacité de phagocyter les substances 
»¢trangeéres.”’ 

»3°. Grands leucocytes au protoplasma granulé et vacuolaire. 
Petit noyau. Ces cellules sont trés peu nombreuses, comparées 
aux globules sanguins de[s] deux premiéres catégories.” 

,4°. On trouve encore dans le sang, mais plus rarement, de 
tres grandes cellules au protoplasma parfaitement homogene 


»et a grand noyau.” 
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Plus tard (1922), en collaboration avec GAsCcHEN, METALNIKOV 
étend ce classement et, aprés coloration par le panchrome 
Pappenheim dilué, il distingue les groupes suivants de leuco- 


cytes (p. 246): 

1°. ,,Kléments 4 gros noyau et mince couche protoplasmique 
»ressemblant aux lymphocytes du sang de Phomme.” 

2°, ,Grands éléments a gros noyau et a protoplasma forte- 
»ment colorable. Ce sont les proleucocytes de HOLLANDE.” 

3°. ,,Grands éléments arrondis, a couche protoplasmique 
»assez €paisse et colorée en bleu pale, a noyau plus petit que 
»celui des proleucocytes. Souvent on trouve dans ces éléments 
»des inclusions éosinophiles. Ce sont de vrais leucocytes ou phago- 
cytes qui englobent les microbes et les corps étrangers.” 

4°. ,,Oenocytes. Grandes cellules 4 protoplasma homogéne.” 

5°. 4,Cellules a sphérules. Ce sont de grands éléments remplis de 
»Sphérules, colorables en bleu violet foncé par le panchrome.”” 

6°. ,,Cellules sphéruleuses vides. Ce sont. les mémes cellules 
»Sphéruleuses qui ont perdu leurs sphérules. Dans cet état leur 
»protoplasma a l’aspect vacuolaire.” 

Ce classement et cette terminologie sont employés par la 
plupart des auteurs, qui ont travaillé aprés la publication de 
cette étude sur la phagocytose par le sang et l’immunisation de 
Galleria (METALNIKOV 1922, 1924, 1927; TATEIWA 1928). 

Iwasaki (1925, 1927) fait un classement en 4 groupes des 
globules sanguins de la chenille de Galleria mellonella L., & savoir 
(1925, p. 582): 

1°. (forme a de lauteur) ,,Leucocytes 4 noyau occupant 
»presque tout le corps de la cellule; ils se présentent généralement 
»sous la forme arrondie, leur cytoplasme est assez homogéne, 
transparent a l’état frais et se colore en violet foncé par le 
»colorant panchrome de Pappenheim; le noyau présente la 
forme arrondie et se colore en rouge foncé; . . .” 

2°. (forme b de l’auteur) »Leucocytes arrondis; a l'état frais, 
»leurs périphéries sont un peu irréguliéres, le cytoplasme granu- 
»laire est trés réfringent et se colore en violet trés pale, leur 
»noyau se colore en rouge foncé; la grandeur du noyau 
»par rapport au cytoplasme est plus petite que dans la 
»forme a,” 


3°. (forme c de l’auteur) ,,Ces éléments ont généralement des 


»grandeurs égales a celles de la forme b, ... Le cytoplasme est 
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»réticulé et se colore en rouge trés foncé. Il est rempli de petites 
»granulations acidophiles . . .”’ 

4°. (forme d de l’auteur) ,,Leucocytes de trés grande taille, 
»en général, de forme ellipsoidale; leur cytoplasme est trés 
»développé et leur noyau trés petit.” 

ZoTTA (1921a) étudie le développement des granulations 
azurophiles dans les cellules sanguines des larves adultes de 
Galleria; elles peuvent se rapprocher par endroits les unes des 
autres par petits groupes et se fondre par unités ou par groupes 
avec le protoplasma. 

HOLLANDE s’est également occupé plusieurs fois spécialement 
des Lépidoptéres. Dans son ouvrage sur les Insectes a l’hémorrhée 
et les Insectes sans hémorrhée (1g1r1) il distingue pour Arctia 
(Chelonia) caja L. et Mamestra oleracea L.: 1°. proleucocytes, 
2°. phagocytes, 3°. une forme de cellules qui est peut-étre iden- 
tique aux cellules a sphérules, 4°. oenocytoides. Chez Yponomeuta 
(Hyponomeuta) cognatellus Hb. il se trouve en outre des cellules 
granuleuses. Deux ans aprés (1913) il décrit les globules sanguins 
d’Heterogynis penella Dup., dans lesquels il retrouve les 4 types 
d’abord cités; les cellules a sphérules, cependant, différent de 
celles des chenilles mentionnées ci-dessus par le petit nombre de 
sphérules par cellule. Comme certains auteurs confondent les 
termes oenocytes et oenocytoides, HOLLANDE donne en 1920 
encore une fois une description détaillée des oenocytoides. Afin 
d’éviter cette confusion, il avait proposé en 1914 déja de rempla- 
cer le terme d’oenocytes (WIELOWIEJsKI 1886) par celui de 
cérodécytes. En méme temps (1920) il donne une description 
détaillée d’une forme de leucocytes, flottant librement dans le 
sang, forme qui ne se trouve que dans le sang des chenilles para- 
sitées par des larves d’ Hyménoptéres braconides. Ces leucocytes 
se présentent dans du matériel fixé et coloré sous forme de cellules 
monstrueuses (atteignant 90 a 100 uw de diamétre) par rapport 
aux dimensions des leucocytes. Dans les cellules les plus grandes 
la chromatine nucléaire est refoulée par le protoplasma, qui, 
dans ce stade, est plus sidérophile que le noyau. HOLLANDE 
donne a ces cellules le nom de tératocytes et croit voir dans des 
coupes, qu’elles ,,se forment chez la chenille parasitée, aux 
»dépens des cellules initiales, qui chez la chrysalide, donnent 
»nMaissance aux cérodécytes [= oenocytes] imaginaux.’’ Ces 
mémes cellules géantes furent observées chez les chenilles de 
Pieris brassicae L. parasitées par Apanteles glomeratus L. par 
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PaILLoT (1918, 1920), Pamttot et Nok (1928, p. 119) et FAURE 
(1926). Les deux premiers auteurs les regardaient comme des 
macronucléocytes hypertrophiés. 

Quand Ho.ianpeE décrit plus tard (1928) en collaboration 
avec AGHAR les leucocytes de quelques Macrolépidopteres (v.i. 
le tableau pag. 481), il emprunte a PamLior les termes de ,,micro- 
,nucléocytes” et de ,,macronucléocytes” et distingue les types 
suivants: 1°. micronucléocytes, 2°. macronucléocytes, 3°. oenocy- 
toides, a4 protoplasma acidophile, a noyau petit, 4°. cellules a 
sphérules et 5°. proleucocytes. 

AGuHaAR, dans sa thése parue peu aprés en 1928, maintient a 
peu prés ce classement (pour les espéces employées v.i. le 
tableau pag. 481); il décrit: 1°. les micronucléocytes, 2°. les macro- 
nucléocytes, 3°. les macronucléocytes fusiformes, 4°. les oenocy- 
toides, 5°. les cellules 4 sphérules, 6°. les tératocytes; ,,ces derniers 
,¢léments n’ont été rencontrés que dans le sang des chenilles 
»parasitées d’ Apanteles, ou autres Braconides.” 

En Amérique on entreprit également l’étude du sang des 
Lépidoptéres en rapport avec les maladies des chenilles. GLASER 
(1915, p. 112) distingue chez le “Gipsy-Moth’’ (Lymantria 
dispar L.) 2 types principaux, savoir: 


° 


1°. “Those of the first type are the ordinary round or amoe- 
“boid cells, amoebocytes. An actual pseudopod-like streaming 
“has never been observed, but, since we find... forms... 
“with foreign bodies within them (phagocytosis), there can be 
“little doubt as to their mode of progression.” 


° 


2°. “To the second type of corpuscle belong curious corpus- 
“cles filled with thick colorless globules. This type is not so 
“plentiful as the amoeboid, but one often finds two or three of 
“them in a single field. They are nearly always spherical and 
“never emit pseudopodia.” 

Dans une publication ultérieure (1917) il représente encore: 


° 


3°. “minute amoebocytes.” 


4°. “cytoplasmic free cells.” 

Dans la méme publication il appelle les cellules du deuxiéme 
type (1915) “mulberry corpuscles”’. 

Finalement nous mentionnons, que Forses décrit en 1885 
déja (p. 279) des globules sanguins différents du type ordinaire 
chez les chenilles de Bombyx mori L., de Mamestra picta Harris et 


de Pieris rapae L., qui souffraient d’une maladie ressemblant A 
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la ,,jaundice’’. “These bodies, when entire, consisted usually of 
“masses of spheres, each 4 or 5 » in diameter, the aggregate 
“attaining a diameter of 30-40 p. The individual spheres often 
“presented a slightly angular outline... and they took no 
“aniline color...” Il croit que ces corps sont analogues aux 
cellules et granules miriformes de VIALLANEs. Fores conclut 
(p. 317): “This disease seems to be essentially a premature 
“pupal histolysis of the fatty bodies . . . or a retardation of the 
“pupation.” 


Diptera. 


Quant aux Diptéres, CuENor savait déja (1891, p. 387), que 
le sang rouge de la larve de Chzronomus et des larves de quelques 
Dipteres voisins ,,ne renferme pas un seul élément figuré’’. 

Les Diptéres ont souvent servi d’objet a l’étude de la méta- 
morphose. Sous ce rapport, on vient a parler des leucocytes, 
bien que ce ne soit souvent qu’en ce qui concerne les dits 
»6rnchenkugeln”’. Cette forme de globules sanguins fut 
mentionnée pour la premicre fois par WEISMANN (1864), qui, 
cependant, ne les reconnut pas encore pour des corpuscules 
sanguins modifiés. Peu a peu leur vrai caractére se manifesta a 
la suite des recherches de GANIN (1877), qui les voit naitre dans 
les muscles larvaires histolysés, mais ne les prend pas pour des 
cellules, mais seulement pour des ,,amas de sarcolytes” et par 
celles de VIALLANES (1882), qui les appelle des ,,granules mari- 
formes” et qui en compare les granules aux tablettes vitellines 
de l’oeuf des Oiseaux et des Reptiles. Leur fonction entiere, qui 
consiste 4 attaquer et déchiqueter les muscles larvaires et a 
englober et digérer les sarcolytes, ne pouvait étre comprise 
qu’aprés les découvertes de MeTcunixorF (1884) sur la digestion 
intracellulaire par les phagocytes. MeTcHNiKorF émet l’opinion 
que les cellules reproduites par VIALLANES, seraient ,,wohl auch 
,vollgefressene amédboide Mesodermzellen” (p.151). Kowa- 
LEWsKyY (1885, 1887) dit que les ,,. K6rnchenkugeln” ne sont que 
des cellules du sang qui ,,durch Aufnahme der verschiedenen 
,.Bestandtheilc der Larvenorgane ihr urspriingliches Aussehen 
»verlieren” (1887, p. 543). A propos des leucocytes larvaires il 
dit (1887, p. 545): .,es sind einfache Zellen mit einem grossen 
».Kern und mehr oder weniger stark lichtbrechenden Kernchen; 
das Plasma um die Kerne ist viel dichter als an der Peripherie, 
wo dasselbe heller ist. Auf den konservirten Preparaten . . 
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»besteht ihr ganzer Inhalt aus sehr kleinen runden Ké6rperchen, 
»die den Leukocyten ein ganz charakteristisches Aussehen 
,ertheilen.”’ 

PéREZ (1910) dans son travail sur la métamorphose de 
Calliphora erythrocephala Mg., parle non seulement des ,,sphéres 
de granules” (= ,,Kérnchenkugeln’’), mais aussi des leucocytes 
larvaires (p. 15, 21). Ils ont un noyau avec un gros karyosome 
et un réseau chromatique assez pauvre. Diamétre du noyau: 
6 uw. Chez la larve agée et la toute jeune pupe les leucocytes ont 
leur cytoplasma ,,bourré d’une matiére trés dense, par de petites 
»granulations albuminoides sphériques’’ assez faiblement éosino- 
philes, mais possédant une affinité considérable a l’ hématoxyline 
ferrique. Chez les pupes plus agées ces cellules sont de plus en 
plus chargées de parties phagocytées d’organes larvaires, surtout 
de sarcolytes. Elles sont devenues alors des ,,sphéres de granules’. 

Finalement nous mentionnons que MARCHAL (1906) a trouvé 
dans le sang de quelques Cécidomyides, qui étaient parasitées 
par diverses espéces du genre Platygaster, ,,des corps arrondis 
ou ovalaires fort singuliers, auxquels”’ il a ,,donné le nom de 
» pseudogermes’’. Ces corps naissent de la dissociation de l’amnion 
de l’oeuf du parasite, quand la larve a quitté l’oeuf. ,,Ces pseudo- 
»germes s’accroissent et se multiplient quelque temps aprés leur 
,mise en liberté.”’ 


Hemiptera 3) 


Pour les Hémiptéres les éléments du sang ont été décrit dans 
une publication peu citée de Porsson (1924, p. 149), en parti- 
culier chez les larves au voisinage de la derniére mue de Gerris 
gibbifer Schum. (Limnotrechus gibbifera). Potsson distingue: 

1°, ,,Proleucocytes.” — ,,Cellules généralement arrondies, 
»dont les plus petites mesurent 2 » de diamétre et dont le noyau 
»peut occuper présque tout le corps de la cellule.” ,,Leur cyto- 
»plasme a une réaction basophile.” 

2°. ,,Leucocytes jeunes.” — ,,Eléments amoeboides, mesurant 
»de g a 124”, de forme trés variable. ,,.Le noyau . . . est trés 
»riche en chromatine’’. 

3°. ,,Leucocytes Agés.” — Eléments nettement amoeboides 
et contenant des inclusions trés sidérophiles. Ils ont un réle 


1) Pour les espéces d’Hemiptera étudiées dans les recherches nommées 
dans la partie générale (pag. 440-446), voir le tableau pag. 481. 
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phagocytaire important; leur noyau est fréquemment étiré sous 
forme de boudin. 

4°. ,,Leucocytes a inclusions grasses.” — ,,I]s sont générale- 
»ment un peu plus volumineux que les éléments précédents; ils 
»présentent soit une grande vacuole, soit plusieurs vacuoles de 
»petite taille.” ,,Ces leucocytes sont surtout abondants chez les 
»larves agées, ot on les observe mélés & de nombreuses 
»cellules adipeuses libres. J’ai observé la transformation des 
»leucocytes a inclusions grasses en adipocytes.” 

5°. ,,Leucocytes a granules.” — ,,Leur cytoplasme est bourré 
»@’inclusions fortement sidérophiles.” Ces leucocytes sont fort 
peu nombreux. 

6°. ,,Qenocytes leucocytoides.”” — Ces éléments ,,sont tou- 
»jours réguli¢rement sphériques; leur diamétre varie entre 
Sy. Cty D1. 4.7 

ts »Eléments séléniformes.” — ,,Cellules A caractéres nette- 
»ment embryonnaires”’, ,,qui sont indiscutablement des histio- 
,, blastes.”’ 

Marion HAMILTON (1931) lui emprunte ce classement et cette 
terminologie dans son étude sur Nepa cinerea L., mais ne trouve 
pas tous les types que Poisson a distingués. Elle trouve les formes 
suivantes: no. 1. “Proleucocytes”; no. 2. “Young leucocytes’; 
no. 3. “Old leucocytes’ (“Amoebocytes”’); no. 5. “Leucocytes 
“‘with granular inclusions”; no. 7. “Seleniform elements’. 

Dans le travail de HoLLANDE (1911) mentionné ci-dessus (pag. 
442-443) sur ,,le sang des Insectes a ’hémorrhée et des Insectes 
, sans hémorrhée’’, cet auteur décrit déja les adipoleucocytes, qu’il 
trouve spécialement chez Pyrrhocoris apterus L. et les cellules 
ciriéres libres qui se trouvent chez les Aphides et les Coccides. 

Des formes décrites par HOLLANDE (1911), TEODORO (1912) 
en retrouve les suivantes chez quelques Lecaniinae (Lecanium oleae 
Bern., L. hesperidum L., Pulvinaria camelicola Sign., P. vitis L.): 
no. 1. ,,proleucociti’’, no. 2. ,,fagociti’’, no. 4. ,,enocitoidi’’, no. 
6. ,,adipoleucociti’”’ et no. 7. ,,cellule ceripare libere.” 

Déja avant lui, KAREL SuLC (1909, p. 170) avait observé les 
cellules ciriére: chez Pseudococcus farinosus de Geer, mais il les 
avait pris, pas erreur, pour des cellules adipeuses. 

Dans le sang des Pucerons (Aphidoidea) parasités par des 
Hyménoptéres, PaiLLoT (1934) trouve des cellules géantes 
pouvant atteindre un diamétre de 200 p. Il les compare aux 
cellules qu’observa MarcHaL (1906) chez des Cécidomyides 
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parasitées (v.s., pag. 464) et qu’il observa lui-méme (1918) chez 
la chenille de Pieris brassicae (v.s., pag. 461/462) et suppose qu’elles 
naissent des cellules sexuelles de héte. 


Partie B. Recherches personnelles 
§ 1. Matériel. 


Quand on compare les descriptions des globules du sang des 
Insectes données par différents auteurs, on remarque d’abord 
que les investigateurs qui travaillent indépendamment les uns 
des autres, arrivent a des descriptions et des classements des 
leucocytes, qui différent beaucoup entre eux, tandis que les 
auteurs qui impliquent dans leurs recherches des représentants 
d’ordres trés différents d’Insectes, retrouvent chez tous ces 
groupes généralement les mémes espéces d’éléments cytologiques. 
On a limpression que la technique dont les expérimentateurs 
se servent, est d’une grande influence sur les résultats des 
recherches. 

Ensuite on se sent mécontent du fait, qu’a l’aide de la plupart 
des méthodes suivies, savoir l’étude des globules au moyen de 
matériel fixé et coloré constitué par des coupes de microtome 
et des frottis, il est possible, il est vrai, d’obtenir une impression 
a propos de l’origine des cellules sanguines et a propos de la 
relation génétique des types divers, mais qu’on ne pourra jamais 
donner de preuves pour les opinions qu’on a ainsi obtenues. 

Par suite de ces incertitudes nous avons cru, que pour la 
comparaison des résultats de recherches antérieures avec nos 
propres observations, il valait mieux examiner le sang d’une ou 
de quelques espéces d’Insectes a l'aide de plusieurs méthodes 
que de passer en revue, plus ou moins superficiellement, un 
grand nombre de représentants de plusieurs ordres. 

Les considérations les plus importantes qui ont présidé au 
choix des sujets de recherche sont: 1°. que l’animal doit posséder 
une bonne quantité de sang, car lorsqu’on a coupé un organe 
périphérique ou pratiqué une petite ouverture dans la paroi de 
la cavité du corps, il faut qu’il en coule suffisamment — sans qu’il 
soit nécessaire d’exercer une pression sur l’animal — pour faire 
un frottis; 2°. que animal doit pouvoir se cultiver facilement 
pendant toute l’année, de fagon a ce qu’il soit toujours dispo- 
nible dans tous les stades. Carausius morosus Brunner répond 
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parfaitement a ces conditions; cette espéce fut donc choisie 
comme sujet d’expérience. C’est en outre un Insecte qui ne 
subit pas de métamorphose, de sorte que, Vhistolyse faisant 
défaut on n’a pas a s’attendre a des changements qui en dé- 
pendent dans l’aspect du sang pendant une période déterminée 
du développement. Ainsi on peut étudier des changements 
éventuels de la morphologie du sang quand les animaux vieillis- 
sent. D?ailleurs on ne travaille qu’avec des 92  parthéno- 
génétiques et leurs larves, ce qui fait qu’il ne peut pas y avoir 
de différences sexuelles. 

Afin de pouvoir toujours disposer d’animaux dans une situation 
physiologique identique autant que possible, les bacilles pro- 
venant du Jardin Zoologique d’Amsterdam, furent cultivés dans 
des cylindres en verre couvert de mousseline et se trouvant dans 
une chambre du laboratoire chauffée ’hiver. Au fond ducylindre 
se trouvait une couche de sable, tenue dans un état d’humidité 
continuelle afin d’assurer aux animaux le haut degré d’humidité 
nécessaire. Des branches de lierre (Hedera Helix L.), mises dans 
de l’eau, ont servi de nourriture, tandis qu’un arrosage régulier 
leur servait de boisson. 

Dans ces conditions, les 92 se multipli¢rent toute l'année 
parthénogénétiquement et l’on put disposer a tout moment d’un 
nombre d’individus de chaque stade désiré. Conformément aux 
observations de PANTEL et DE SINETY (1919), le développement 
se fait dans ces conditions, de la maniére suivante: trois mois 
environ aprés qu’un oeuf a été pondu, il en sort une larve, 
longue de 12 mm environ (sans les antennes). Aprés une période 
de 3 a 5 mois — cela dépend de la température, l’humidité, etc. — 
le développement est achevé, le plus souvent aprés 6 mues, et 
les animaux ont atteint une longueur d’environ 75 a 80 mm. 
Comme il est possible, qu’une nourriture différente ait une 
influence sur la composition du sang, de méme quelle a une 
influence sur la croissance par unité de temps (KORTING 1934), 
on n’a donné comme nourriture que du lierre qui fut reguliére- 
ment renouvelé. Lors de chaque mue les animaux font une 
pause, pendant laquelle ils ne prennent pas de nourriture; aussi, 
chez les animaux qui viennent de muer, le thorax est tout a fait 
transparent parce que l’oesophage est vide. Le développement 
est d’ailleurs régulier, puisqu’il n’y a pas de métamorphose et 
que la larve a les mémes organes que l’adulte. 

Des larves jeunes et vieilles de Calliphora erythrocephala Mg., 
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cultivées d’oeufs pondus sur de la viande crue par des 29 
prises dans la chambre, furent employées comme matériel 
comparatif; on se servit ensuite de quelques exemplaires des 
espéces suivantes: des larves (4° stade) de Gryllotalpa vulgaris 
Latr.; des exemplaires adultes de Forficula auricularia L.; de 
jeunes et de vieilles larves de Tenebrio molitor L. et de Saperda 
carcharias L.; de jeunes et de vieilles chenilles de Cossus cossus L.; 
de vieilles chenilles de Sphinx ligustri L., de Mamestra brassicae L., 
de Dasychira pudibunda L. et de Pieris rapae L.; tous ces animaux 
venaient d’étre capturés, sauf les larves de Tenebrio, qui furent 
cultivées dans de la farine et du son. 


§ 2. Méthodes. 


L’examen morphologique des cellules du sang peut se faire 
- principalement de deux manieres, a savoir: a. in vivo, b. en état 
fixé et coloré. 

a) examen in vivo. A cet effet il est nécessaire de tirer le sang 
dans un état pur, sans qu’il s’y introduise de cellules de tissus 
n’appartenant pas au sang ou d’inclusions détachées (goutte- 
lettes de graisse). Cela peut se faire par une ponction dans le 
coeur ou dans le sinus péricardial. I] a été démontré par des 
coupes et par l’étude d’Insectes transparents in vivo, que le 
vaisseau dorsal lui-méme ne contient que trés peu de leucocytes 
en général, parce que les ostioles au moyen desquels il commu- 
nique avec le sinus péricardial peuvent étre trés étroits ou 
entravés par des groupes de cellules qui ont souvent la structure 
d’organes phagocytaires, décrits comme ,,Endocardialdriisen” 
et ,,Pericardialdriisen” par VERsoN (1909) chez Bombyx (Seri- 
caria) mort L.; décrits par METALNIKOV (1903, p. 622) chez 
Galleria mellonella L.; par ZAWARZIN (1911) chez les larves 
d’ Aeschna. Comme en outre il y a une assez grande probabilité 
d’endommager des tissus, quand on pratique la ponction du 
coeur ou du sinus péricardial, il est préférable de couper, a 
Yaide de ciseaux aigus, un organe périphérique (patte ou 
antenne) et de récolter la goutte de sang qui sort de la plaie. 
Cette derni¢re méthode fut employée par moi sur Carausius et 
d’autres animaux pourvus de pattes; j’ai toujours coupé une 
des pattes de derriére dans le femur. Un nombre d’expériences 
faites dans un but de contrdle démontra que le sang ainsi 
récolté contenait les mémes éléments cytologiques que celui qui 
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avait été pris, soigneusement, dans le sinus péricardial. Le sang 
de larves sans pattes, comme par exemple celles de Calliphora, 
fut obtenu en faisant une incision dorsale a l’arriére de l’abdomen 
par suite de laquelle le sang coulait du sinus péricardial. 

Il faut bien se rendre compte, qu’en suivant ce procédé, on 
n’obtient pour ses recherches que des cellules sanguines flot- 
tantes, et non pas des cellules qui se présentent éventuellement, 
attachées aux tissus ce qui fait qu’on a peut-étre une image 
incomplete de la composition du sang. 

Le sang obtenu de cette manieére, est immédiatement examiné, 
soit entre lame et lamelle, soit dans une chambre humide. Le 
premier procédé présente l’avantage, que les cellules sont 
étendues les unes a cdété des autres dans une mince couche et 
font voir ainsi quelque peu des détails cytologiques; il y aun dés- 
avantage, c’est que les leucocytes dégénérent en quelques 
minutes, de sorte qu’il faut faire ses observations trés vite et 
qu’une observation un peu plus longue ne saurait donner, dans 
cette situation, de résultats capables de tirer des conclusions en 
ce qui concerne l’aspect naturel et la conduite naturelle des 
leucocytes. 

Quand on place une chambre humide sous le microscope, 
Pillumination n’est pas de nature a permettre un agrandissement 
considérable, ce qui fait que cette méthode permet seulement de 
dire quelque chose de la forme des cellules et du degré de 
réfringence du protoplasma et de ses inclusions. 

La culture in vitro de sang d’Insecte n’a pas autant d’im- 
portance pour l’étude de la morphologie des éléments cellulaires 
que pour l’examen de la morphogénése et les fonctions des 
leucocytes; c’est pourquoi nous en parlerons plus tard (Cha- 
pitre II). 

b) examen en état fixé et coloré. On peut en principe, ici, 
suivre deux méthodes, a savoir: fixer le sang en frottis, en dehors 
du corps de I’Insecte ou bien fixer l’animal entier et étudier le 
sang dans des coupes. 

a) examen a laide de frottis. 

A cet effet i: faut tirer du sang du corps de |’Insecte; les mémes 
considérations que nous avons mentionnées ci-dessus pour I’exa- 
men in vivo (pag. 468-469) s’appliquent ici. Le sang est récolté 
sur une lamelle et y est étalé rapidement en couche mince a 
l'aide d’une seconde lamelle qui est placée sur l'autre sous un 
angle aigu et qu’on y déplace dans cette position; la goutte qui 


470 MARIA ROOSEBOOM 


s’écoule derriére la lamelle est étendue en couche mince. On 
peut procéder alors a la fixation, soit aux frottis encore humides, 
immédiatement aprés que la goutte est étendue, soit aprés que 
le frottis s'est séché rapidement au contact de lair. 

Dans le premier cas la lamelle est baignée dans le liquide 
fixateur immédiatement aprés l’extension du sang. Comme 
fixatif j’ai employé le plus souvent un mélange d’alcool absolu 
et d’éther en parties égales. Durée de la fixation: 20 a 30 minutes. 
Les fixatifs ordinaires de Carnoy, de Bouin et de Zenker donnent 
des résultats 4 peu prés identiques. 

Les détails deviennent beaucoup plus distincts, si le sang, aprés 
étre étendu en une couche trés mince, est séché rapidement au 
contact de l’air et fixé pendant 2 a 5 minutes dans le mélange 
de May-Griinwald (fourni en état de solution par la maison 
Dr K. Hollborn & Séhne, Leipzig), ou dans un des fixatifs 
mentionnés plus haut. La fixation au moyen de la chaleur ne 
donne pas de résultats satisfaisants. Afin d’éviter, autant que 
possible, qu’il se forme des précipités dans la préparation, une 
gouttelette de sang fut étendue sur une lamelle et déposée dans 
un verre de montre, le cété ot se trouvait le frottis par dessous. 
Le fixatif fut apporté ensuite par en dessous au moyen d’une 
pipette de facon a ce que la lamelle flotte sur le liquide et le 
verre de montre fut couvert. Si l’on se servait d’un fixatif moins 
apte a l’évaporation ou a la formation de précipités facheux, ces 
précautions pourraient étre omises. 

Pour la coloration, les meilleurs résultats furent obtenus avec 
la méthode de Pappenheim, qui fut pratiquée sur de trés minces 
frottis desséchés de la fagon suivante: Les préparations sont 
fixées dans un verre de montre comme il est dit plus haut dans 
la solution de May-Griinwald pendant 2 4 5 minutes; ensuite 
cette solution est diluée dans un volume égal d’eau distillée 
neutre, de maniére a ce que les préparations flottent sur le 
liquide. Les préparations restent encore pendant 1 a 3 minutes 
dans ce liquide, aprés quoi elles sont transportées dans la solution 
de Giemsa (fournie en état de solution par la maison Dr G. 
Griibler & Cie, Leipzig) ou dans le panchrome de Pappenheim 
(de la maison Hollborn & Séhne, Leipzig). Les deux matiéres 
colorantes furent employées dans un délayage de 15 gouttes 
= 4 cm! de la solution concentrée dans 10 cm d’eau distillée 
neutre. Sur ces liquides également la préparation fut maintenue 
en état flottant. La coloration au panchrome de Pappenheim 
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donne des préparations un peu plus différenciées que celle au 
moyen du colorant de Giemsa, mais le premier liquide est plus 
sensible aux souillures et forme plus facilement des précipités 
que le dernier. Aprés une période de 10 minutes a 3 heures (cela 
dépend du sujet et de Vintensité voulue de la coloration), les 
préparations sont rincées durant une ou quelques minutes a 
eau de robinet courante jusqu’a ce que le degré exact de 
différenciation soit atteint et sont desséchées, d’abord entre des 
feuilles de papier a filtrer, ensuite a l’air; cela fait, la lamelle 
sur laquelle se trouve la couche de sang coloré est montée sur 
un porte-objet au moyen de baume neutre. Sauf mention 
expresse du contraire, cette méthode fut appliquée toujours pour 
la fabrication des frottis, dont nous fimes les descriptions suivantes. 

Quand on se sert des colorants usuels pour les noyaux (héma- 
toxyline ferrique, safranine, bleu de meéthyléne, thionine, 
Dahlia), les noyaux des leucocytes de Carausius morosus se colorent 
beaucoup moins bien qu’avec la méthode de Pappenheim; seuls 
les noyaux qui se divisent frappent immédiatement l’oeil. C’est 
pourquoi ces matiéres colorantes ne furent employées que pour 
compter les noyaux se trouvant dans un état actif. Les autres 
méthodes de coloration citées dans la littérature et que j’ai 
essayées, comme: la méthode de Mann (Cu£Enor 1896, HOLLANDE 
1920, 1929); lhématoxyline-éosine (METALNIKOV 1908); le 
carmin et l’acide picrique (METALNIKOv 1908); le bleu de 
méthyléne (GLASER 1915); le triacide (KoLLMANN 1908); 
“Pjianese’s methylene blue-eosin” 1) (MurTKowski 1924) don- 
nent. des images cytologiquement peu deétaillées qui sont trés 
inférieures 4 celles obtenues selon la méthode de Pappenheim. 

3) examen a l’aide de coupes. 


1) “Pianese’s methylene blue-eosin is methylene blue saturated in a 
“saturated borax solution, which is later diluted to one-half with saturated 
“borax, to which one-fifth proportion of eosin 0,5 per cent. in 70 per cent. 
“alcohol is added. For my purposes I found a one-fifth to one-tenth propor- 
“tion of the saturated methylene blue better, adding a few c.c. of eosin 
“saturated in 95 per cent. alcohol.” (MuTTKowskI 1924, p. 6) 

Comme Mutrxowski ne mentionne pas a quelle quantité de la solution 
il ajoutait ‘“‘a few c.c. of eosin . . .”’, il est impossible de composer le mélange 
dont il se servit. Quant 4 moi, j’ai composé le mélange suivant: 

solution saturée de bleu de méthyléne dans une solution saturée de borax 
dans de l’eau distillée: 8 cm? 

solution saturée de borax dans de I’eau distillée: 50 cm; 

solution saturée d’éosine dans de l’alcool 4 96 %: 3 cm3, 


> 
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Les coupes sont sans valeur pour l’étude de la cytologie des 
leucocytes pour les raisons suivantes: quand on procéde a la 
fixation d’un animal entier, les cellules sanguines se ratatinent 
fortement et subissent, par suite de la technique employée, un 
changement en affinité 4 certaines matiéres colorantes (v.i., 
pag. 492). C’est pourquoi la technique de la fabrication de 


coupes sera décrite plus bas (Chapitre II). 


§ 3. Examen cytologique des éléments cellulaires 
du sang de Carausius morosus Brunner. 


En étudiant le sang de Carausius in vivo et en le comparant 
avec celui des chenilles des Macrolépidoptéres et des larves des 
Coléoptéres, je fus frappée par le nombre relativement trés grand 
des leucocytes, particularité qui avait déja été observée par 
d’autres auteurs pour certains Orthoptéres (p. ex. BALBIANI 
1886). 

Si on laisse couler le sang de C. morosus, dés sa sortie du corps, 
sur un porte-objet et qu’on l’observe immédiatement sous le 
microscope, on voit certaines cellules rentrer des pseudopodes, 
donc s’arrondir, d’un mouvement heurté. La plupart des 
cellules ont alors une forme plutédt réguliére et se présentent 
sous forme de disques, au centre desquels un é€paississement 
lentiforme indique le plus souvent l’endroit ot se trouve le 
noyau. En comparant les formes que le noyau présente, selon 
qu il est observé de son cété étroit ou de son cété large, on peut 
conclure que le noyau n’a pas la forme d’un corps de révolution, 
mais qu'il est aplati dans le méme sens que la cellule (voir la 
fig. 1 a et b). A l’opposé de ces cellules en forme de disque, les 
cellules qui sont remplies de granules fortement réfringents et 
qui seront décrites plus tard sous le nom de leucocytes granuleux 
(v.i., pag. 476) ont davantage la forme d’un corps de révolution 
(voir la fig. 2). Si une goutte de sang frais récoltée sur un porte- 
objet, n’est pas étendue dans une couche assez mince, il y a 
plusieurs cellules dans lesquelles on ne peut distinguer de noyau, 
ce qui amena GRABER (1871) a la conclusion que les noyaux ne 
se présentent qu’aprés la mort des cellules. 

Aprés fixation de frottis desséchés au liquide de May-Griin- 
wald et aprés coloration par la méme matiére et au moyen du 
Giemsa, comme nous I’avons décrit dans le paragraphe précé- 
dent, on peut découvrir 4 premiére vue dans le sang de Carausius 
morosus, chez les larves comme chez les adultes, une grande 
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diversité de cellules sanguines. En y regardant de plus prés — 
pour des raisons spéciales nous éliminons pour un moment 
quelques cellules divergentes (voir la catégorie 3) — on est frappé 
par quelques formes extrémes, c’est-a-dire des formes qui sont 
extrémes par leurs signes caractéristiques, faciles 4 reconnaitre, 
qui se distinguent par diverses qualités, comme grandeur, 
structure et couleur du protoplasma, grandeur relative du 
noyau, etc. Dans un examen encore plus minutieux, on découvre 
dans les préparations plusieurs exemplaires de chacun de ces 
prototypes. Les cellules sanguines, qui de cette maniére se sont 
imposées a notre attention, peuvent donc se classer en quelques 
formes fondamentales relativement peu nombreuses. Chacun de 
ces groupes de cellules appartenant a un certain prototype, se 
distingue des autres formes fondamentales par des caractéristiques 
évidentes, de sorte qu’on peut classer tout le matériel cellulaire, 
examiné jusqu’ici, dans le nombre en question de groupes. Ces 
groupes appartenant a une certaine forme fondamentale, nous 
voulons, nous aussi, les appeler des ,,types”; le mot ,,type”’ est 
donc ici une norme ayant une valeur réelle, tandis qu’on peut 
en méme temps y classer plusieurs sujets (typus realis et com- 
plexus). La question est maintenant de savoir quelle partie de 
tout le matériel cellulaire peut se classer, sans inconvénient, 
parmi ces types. D’une part nous pouvons en dire — pour la 
raison mentionnée plus loin de l’existence de formes inter- 
médiaires — que, plus on restreint cette partie, plus il est facile 
de classer chaque cellule dans un certain type. D’autre part, 
nous pouvons constater que cela ne peut réussir sans hésitation 
que pour la moitié des cellules tout au plus. Car, en considérant 
les autres cellules sanguines, nous constatons qu’elles présentent 
toutes les formes intermédiaires imaginables entre deux ou 
parfois plusieurs types projetés. L’existence de ces formes inter- 
médiaires signifie que, si nous considérons l’ensemble du ma- 
tériel cellulaire, nous ne réussissons pas a répartir entiérement 
les cellules sur les types, parce que les types projetés ne sont pas 
nettement séparés dans ce matériel cellulaire. Ce n’est qu’en 
négligeant les formes intermédiaires, qu’il est possible de pour- 
suivre application du classement en types. 

Il y a donc dans le matériel plus d’une catégorie de cellules; 
la 1e catégorie contient celles qui se laissent classer, sans diffi- 
culté, dans un nombre de types a établir par nous; la 2e catégorie 
renferme les formes intermédiaires entre ces types. Plus on 
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restreint la 1e catégorie, plus les types sont distincts; elle ne 
contient tout au plus que la moitié du matériel cellulaire. 

A cété de ces deux catégories on peut distinguer encore une 
troisiéme catégorie, un groupe de cellules trés hétérogéne, parmi 
lesquelles nous ne voulons classer que celles qui ne pourraient 
se ranger dans les deux autres catégories. Chaque préparation 
n’en contient que quelques cellules, 1 % du total, tout au plus. 
A ce groupe appartiennent en premier lieu les oenocytoides et 
en outre encore quelques cellules indépendantes, présentant des 
divergences; nous ne nous occuperons que des premiers. 

Nous voudrions classer en une quatriéme catégorie les noyaux 
nus, se trouvant dans toutes les préparations et représentant, 
peut-étre, un stade dégénératif. 

Dés maintenant nous signalons, que nous ne donnerons pas 
de formule leucocytaire du sang de Carausius morosus, comme le 
font METALNIKOV et ses éléves pour la chenille de Galleria mello- 
nella L. et d’autres auteurs encore pour d’autres objets. C’est 
surtout pour les trois raisons suivantes que nous ne le faisons 
pas: 1°. parce que nous reconnaissons |’existence de formes inter- 
médiaires (catégorie 2); 2°. parce que méme la catégorie 1 
(la totalité des cellules qui peuvent étre classées, sans incon- 
vénient, parmi l’ensemble des types) ne constitue pas une notion 
constante, mais peut étre prise dans un sens plus ou moins large 
et qu’en outre elle est différente dans les diverses préparations; 
3°. parce que, méme si on limitait la catégorie 1, il est im- 
possible, jusqu’a présent, d’établir une mesure quantitative pour 
ce qui doit étre compté encore parmi un type déterminé et ce 
qui déja doit étre considéré comme une forme intermédiaire. 

Notre matériel cellulaire de Carausius se composait de quelques 
centaines de préparations, la plupart colorées selon la méthode 
de Pappenheim. Les descriptions ci-dessous se basent seulement 
sur du matériel traité selon cette méthode; aucune des cellules 
ne présente alors un nucléole. 

Nous donnerons a présent une énumération et une description 
des formes de cellules qu’on peut distinguer dans les catégories 
1, 2, 3 et 4; parmi la catégorie 1 nous avons cru pouvoir et 
devoir distinguer les 4 types suivants: 

1°. Proleucocytes. - De petites cellules de forme a peu prés 
ronde a quelque peu ovale. Le noyau occupe presque toute la 
cellule et contient une grande quantité de chromatine, qui est 
disposée en gros granules serrés les uns contre les autres et se 
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colore en pourpre foncé. Le protoplasma est homogéne et se 
colore en bleu foncé; souvent il s’y présente des vacuoles qui 
peuvent renfermer chacune un granule rouge vif (fig. 3). Plus 
ces granules sont grands (diamétre 4 a 1} »), plus leur nombre 
est en général petit; ils ont tout a fait les mémes qualités que 
ceux des macronucléocytes. Parfois on trouve dans les proleuco- 
tient cytes des figures de karyokinése. 

En ce qui concerne les mesures, ce type de cellules est le plus 
constant. La forme et la grandeur de ces cellules sont moins 
dépendantes de toutes sortes d’influences lors de la fabrication 
des préparations, que ce n’est le cas pour les autres types, 
parce que, abstraction faite de la propre variabilité qui est 
le propre de toutes les cellules et de tous les types, c’est 
surtout le cytoplasma qui, en s’étendant plus ou moins, détermine 
les mesures de la cellule dans la préparation; or, ce type-ci con- 
tient peu de cytoplasma. 

2°. Macronucléocytes. — Des cellules plus grandes, de forme plus 
ou moins ronde a elliptique (le grand axe n’est qu’un peu plus long 
que le petit axe), quelquefois fusiformes. Le noyau rond ou 
elliptique est aussi plus grand que chez le type précédent, mais 
il occupe une partie plus petite de la cellule et est de structure 
plus fine. Le cytoplasma est plus abondant que chez les proleuco- 
cytes, il se colore aussi homogénement mais d’un bleu moins 
intense. Chez ces deux types se trouve la méme espéce de 
granulation, de quelques uns a plusieurs grains rouge vif de 
forme souvent irréguliére se trouvant dans une vacuole incolore. 
Quand on pratique une coloration de moins de 30 minutes, on 
ne voit que les vacuoles (fig. 4), quand la coloration est plus . 
longue, les granules contenus dans les vacuoles apparaissent 
(fig. 5). C’est sans doute la ,,granulation azurophile’’ décrite 
par Zotra (1921a). Le nombre par cellule varie de 2440. A 
cété de ces cellules 4 granules, il s’en présente d’autres dont le 
cytoplasma contient un grand nombre de granules trés fins qui 
ne se trouvent pas dans des vacuoles (fig. 6); elles forment peut- 
étre un type intermédiaire entre celui-ci et le type suivant de 
cellules. Chez ies macronucléocytes se trouvent la plupart des 
figures de karyokinése (figs 7-9; voir pour la description pag. 518). 

3°. Micronucléocytes. — Des cellules d’a peu prés la méme 
grosseur que celles du type précédent. La forme est en général 
un peu plus longue et plus mince, ellipsoidale avec un axe 
principal relativement plus long, ou fusiforme, c’est-a-dire les 
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extrémités de la cellule se terminent graduellement en pointe. 
Les diamétres maximum et minimum des cellules ellipsoidales, 
a l’état fixé, sont dans la proportion d’environ 2 a 1. Le noyau 
rond ou oval se trouve au centre et se colore en pourpre. Le cyto- 
plasma, qui est d’aspect réticulaire dans les préparations, prend 
la méme couleur que le noyau, mais souvent en plus pale. Il 
présente dans les préparations qui ont été colorées pendant 
30 minutes ou davantage, outre les granules plus gros rouge vif, 
des granules trés fins ressemblant a de la poussiére, d’une nuance 
de rouge un peu plus vif que le cytoplasma et qui ne se trouvent 
pas dans des vacuoles (fig. 10). I] n’est pas impossible, a mon 
avis, qu’on ait affaire ici a un artefacte, un précipité de la matiére 
colorante. Parmi quelques centaines de préparations je n’ai 
jamais trouvé de karyokinése dans une cellule au protoplasma 
réticulaire. 

4°. Leucocytes granuleux. — Ces cellules sont a peu prés analo- 
gues aux précédentes, aussi bien pour les dimensions de la cellule, 
que pour la grosseur du noyau. Les leucocytes granuleux ont 
souvent aussi la forme d’une ellipse. Cette forme fondamentale 
peut étre modifiée de maniére a ce que les deux extrémités du 
grand axe finissent assez rapidement en une courte pointe. La 
forme en fuseau, qu’on trouvait chez les types précédents, ne se 
présente pas ici. Le cytoplasma des leucocytes granuleux est 
rempli entiérement ou en partie de granules d’un diamétre de 
I 4 2 uw, qui se colorent du rouge vif au bleu violet; les granules 
se trouvant dans une seule cellule n’ont pas nécessairement tous 
la méme couleur. Dans les préparations qui sont colorées durant 
plus de 30 minutes dans le panchrome ou le Giemsa, ces cellules 
se présentent comme des masses sombres, granuleuses ot l’on 
ne discerne pas de noyau. Souvent les cellules sont tellement 
bourrées de ces granules, que, méme dans les préparations qui 
sont colorées pendant peu de temps (10 15 minutes), le noyau 
est tout a fait invisible (fig. 11) ou il transparait au centre 
de la cellule comme une tache plus claire que son en- 
tourage (fig. 12). Les granules apparaissent dans les macro- 
nucléocytes et dans les micronucléocytes et surtout dans les 
formes qui sont intermédiaires entre ces deux types. Quelquefois 
on trouve des leucocytes granuleux dont les granules sont 
évidemment tombés et ou il est resté de petites vacuoles rondes. 

5°. ormes intermédiaires (catégorie 2). — A cdté des cellules 
qui peuvent se classer sans inconvénient dans un des quatre 
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types de catégorie 1, on trouve dans les préparations un nom- 
bre a peu prés égal de cellules sanguines, qui ne peuvent 
pas se classer avec certitude, mais qui constituent une riche 
variété de formes intermédiaires entre les 4 types cités, aussi 
bien en ce qui concerne la structure des noyaux qu’en ce qui 
concerne le cytoplasma et les inclusions de celui-ci. On trouve 
surtout des formes intermédiaires entre les types 1 et 2 et entre 
les types 2 et 3. Ainsi il y a par exemple des cellules dont le 
protoplasma se colore en bleu (c’est typique pour les macro- 
nucléocytes), tandis qu’il présente non pas une structure homo- 
géne, mais plus ou moins réticulaire. Parmi les formes inter- 
médiaires entre les types 2 et 3, on trouve parfois des cellules 
contenant quelques granules qui présentent l’aspect de ceux du 
4° type (fig. 13). Elles sont également considérées comme des 
formes intermédiaires. 

6°. Ocnocytoides (catégorie 3).— Des cellules rondes ou presque 
rondes au protoplasma régulier, finement granulé, coloré en 
rouge violet. Le noyau est excentrique, pas trés grand; la chroma- 
tine est groupée en granules réguliers. Ces cellules ne se présen- 
tent que dans un pourcentage trés petit (moins de 1 °/o)), on les 
reconnait tout de suite pour des oenocytoides a cause de leur 
couleur et de la position du noyau (fig. 14). Elles sont considéra- 
blement plus petites que les oenocytes fixes, qu’on trouve dans 
les coupes, de sorte qu’on ne pourrait les confondre avec eux. 
Dans les oenocytoides il ne fut pas trouvé de karyokinéses. On 
ne trouve pas de formes intermédiaires entres les oenocytoides 
et d’autres types de cellules sanguines. 

7°. Catégorie 4. — Outre les formes de cellules décrites, on 
trouve encore dans toutes les préparations un assez grand 
pourcentage (5 a 12 %) de noyaux roses, grossiérement struc- 
turés, autour desquels on ne peut discerner de cytoplasma, bien 
que parfois la présence de quelques rares granules dans le 
voisinage, fasse soupconner l’existence d’un corps de cellule 
parfaitement hyalin, incolore (fig. 15). Quelquefois on trouve 
aussi des lambeaux irréguliers de protoplasma a peu prés 
incolore qui pendent a ces noyaux et donnent l’impression que 
nous avons affaire ici 4 un stade dégénératif. 


§ 4. Examen cytologique des éléments cellulaires 
du sang de Calliphora erythrocephala Mg. 


En observant le sang des larves in vivo, on est frappé par le 
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fait qu’il contient beaucoup moins de leucocytes que celui de 
Carausius. La composition morphologique du sang dépend 
fortement de l’Age de l’animal. Chez de vieilles larves, qui ont 
déja vidé leur intestin et qui sont donc sur le point d’entrer dans 
l’état de chrysalide, on ne trouve qu’une espéce de cellules, a 
peu prés sphériques et contenant des granules trés réfringents 
(fig. 16); le noyau n’est pas visible. Chez une larve un peu plus. 
jeune, on trouve outre ces cellules contenant des granules, 
d’autres cellules (en partie plus grandes), dont le protoplasma. 
est homogéne et le noyau bien visible avec le nucléole qu’il 
contient; ces cellules ont une forme aplatie. Quand on tire du 
sang du corps de la larve, cette derniére espéce de cellules, en 
sort en partie rassemblées en grumelots. Les cellules s’aplatissent 
fortement les unes les autres, comme peuvent le faire les érythro- 
cytes des Vertébrés dans des préparations; il n’est pas question 
d’une fusion de cytoplasma (fig. 17). Quand une goutte de 
sang est laissée en repos quelques minutes, il saillit de ces cellules 
de fins pseudopodes; les cellules qui contiennent des granules 
gardent beaucoup plus longtemps leurs formes originales. 

En frottis également, fait d’aprés la méthode indiquée a la 
pag. 470-471, le sang de Calliphora donne un aspect bien différent 
de celui de Carausius. Les colorants sont absorbés trés vite et trés 
intensément aussi bien par le plasma que par les cellules, de 
sorte qu’on ne peut se servir pour I’étude de détails cytologiques 
que de préparations ou le sang a été étendu en couche extré- 
mement mince. On remarque que, méme si les animaux sont 
autant que possible du méme 4ge et que le sang est tiré autant 
que possible de la méme maniére, les préparations deviennent 
trés différentes en ce qui concerne le nombre des cellules qu’elles 
contiennent et l’aspect de ces cellules. Nous n’avons pu élucider 
si les larves présentent réellement de si grandes divergences, ou 
si celles-ci proviennent de petites différences dans la fagon de 
tirer le sang. En rédigeant les descriptions qui suivent ci-dessous, 
jai admis que les différents individus du méme Age ont a peu 
prés la méme composition qualitative du sang et que les diffé- 
rences sont donc la conséquence de circonstances fortuites. C’est 
pourquoi — en vue des descriptions ci-aprés — j’ai combiné des 
observations de préparations provenant de différents animaux 
du méme Age comme si leur ensemble constituait la composition 
compléte du sang de chaque animal de cet age. En tout une 
centaine de préparations furent examinés; sauf mention expresse 
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du contraire, ces préparations furent fixées et colorées, aprés 
avoir été desséchées au contact de l’air, d’aprés la méthode de 
Pappenheim. 

Nous décrirons d’abord la situation chez la vieille larve, en- 
suite celle chez la larve jeune. 

Chez la larve agée on ne trouve qu’un seul type d’hémocytes, 
que nous voulons appeler: 

1° type. — Pratiquement toutes les cellules sont de ce seul 
type, aussi bien in vivo (voir ci-dessus), que dans des préparations 
colorées. Ce sont des cellules relativement petites, a peu prés 
rondes, au noyau rond, assez gros, pas nettement délimité, le 
plus souvent, du cytoplasma, et dans lequel se trouve la substance 
chromatique finement — et souvent irréguli¢rement — divisée. 
Le cytoplasma coloré en bleu, se présentant sous une forme 
réticulaire dans les préparations, contient le plus souvent de 
petits granules rouges situés dans une vacuole (fig. 18). Aprés 
que les frottis desséchés du sang de ces vieilles larves eurent été 
colorés a lVhématoxyline ferrique, on ne discerna pas les 
»petites granulations albuminoides sphériques’” décrites et 
représentées par PEREZ (1910); toute la cellule se colora en 
un gris diffus, le noyau étant de teinte un peu plus claire que 
le protoplasma. Quelquefois se montrérent dans les préparations 
traitées de la sorte le nucléole et une fine granulation dans le 
cytoplasma. Dans ce type de cellules seulement se présentent 
des figures de karyokinése (figs 19 et 20). 

En observant des préparations faites du sang de jeunes larves, 
on est frappé par la grande diversité des formes, a Popposé de 
celle des larves 4gées. Si l’on classe le matériel cellulaire dans les 
mémes catégories que pour Carausius (pag. 472-474), on peut 
distinguer dans la 1° catégorie deux types, dont le premier est 
identique au 1° type décrit pour la larve 4gée. A cété de ce 
1° type on trouve un 

2° type. — Grandes cellules rondes, ellipsoidales ou ovalaires, 
dont le noyau assez petit, circulaire ou ovale est difficile a 
voir, 4 cause du cytoplasma qui le recouvre et qui est d’aspect 
réticulaire et coloré en bleu intense (fig. 21). Impossible de dis- 
cerner des détails cytologiques dans ces cellules par suite du 
cytoplasma qui se colore trés rapidement en nuance foncee. 

HENNEGUY (1904, p. 618) considére cette espéce de cellules 
comme typique pour la larve de Calliphora; elles ,,ne se retrou- 
,vent pas dans les autres larves de Muscides.”’ 
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3°. Catégorie 2. — Entre les deux types de cellules que nous 
venons de décrire il se trouve beaucoup de formes intermédiaires 
qui forment entre elles un passage graduel aussi bien pour la 
structure que pour le degré de colorabilité du cytoplasma 
(fig. 22). 

4°. Catégorie 3. — Cette catégorie contient les oenocytoides 
peu fréquents. Ce sont des cellules rondes au cytoplasma trés 
finement granulé jusqu’a homogéne, coloré en pourpre pale et 
contenant un noyau excentrique, relativement petit (fig. 23). 

En dehors de ces catégories il se trouve encore quelques autres 
formes de cellules: 

5°. Dans certaines préparations on trouve de gros noyaux 
ronds, tout a fait analogues aux noyaux des cellules du corps 
adipeux. On les homologuerait sans doute avec celles-la, 
n’était-ce qu’on trouve parfois de ces cellules entourées d’une 
mince couche de protoplasma de nuance claire et de structure 
réticulaire (fig. 24) et qu'il n’y ait pas d’autre indication dans 
ces préparations, que le corps adipeux ait été endommagé en 
tirant du sang. II n’est pas impossible pourtant que ces cellules 
soient de jeunes cellules adipeuses. Dans ces cellules ne furent pas 
trouvé de granules. 

6°. Finalement il se trouve encore d’autres cellules de faible 
coloration, qui, a la fixation, gardent mal leur forme et s’écoulent 
facilement de sorte que leur contour devient vague. Les noyaux 
sont tout a fait analogues a ceux des cellules du premier et du 
deuxiéme type, mais le cytoplasma est d’une structure beaucoup 
plus homogéne (fig. 25). 

Comme il ressort de la description ci-dessus, les cellules san- 
guines de la larve de Calliphora erythrocephala ne se laissent pas 
classer dans le schéma: macronucléocytes — micronucléocytes. 


§ 5. Quelques remarques sur les éléments cellu- 
laires du sang d’autres espéces étudiées dans un but 
de comparaison. 


Je n’ai examiné que peu d’exemplaires des autres espéces 
d’Insectes qui furent étudiées par moi dans un but de compa- 
raison, de sorte que le matériel ne suffit pas & donner une 
description spéciale de leurs leucocytes. Je me contenterai donc 
de quelques remarques. Outre le sang de Carausius, celui des 
larves de Saperda carcharias L. est également riche en leucocytes. 
Quant au sang des chenilles examinées de Mamestra brassicae L.., 
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Dasychira pudibunda L., Pieris rapae L., Cossus cossus L. et Sphinx 
ligustri L., c’ est surtout la composition des trois premiéres espéces 
qui est fortement analogue a celle de la chenille de Galleria 
mellonella L. selon les descriptions données; il y a une différence 
trés évidente entre micro- et macronucléocytes et les cellules 
aux sphérules colorées en bleu violet sont fréquentes. Les cellules 
du sang de Cossus cossus et de Sphinx ligustri par contre, sont plus 
régulieres, bien que trés différentes en ce qui concerne la 
grosseur, elles sont le plus souvent de forme ronde et une étude 
superficielle ne permet pas d’y distinguer des types différents. 
L’aspect du sang de Gryllotalpa vulgaris Latr. et de Forficula auri- 
cularia L. montre une grande ressemblance avec celui de Carau- 
sius; il n’y a pas une grande différence entre macro- et micro- 
nucléocytes; il se trouve un pourcentage considérable de noyaux 
nus, contrairement a ce qui se présente chez les chenilles, chez 
lesquelles cette forme ne se trouve pas. Les leucocytes des larves 
de Tenebrio molitor L. sont de forme trés variable; a cété de 
grosses cellules d’un protoplasma homogéne (oenocytoides), il 
fut trouvé des macronucléocytes, des micronucléocytes (qui 
peuvent avoir une forme trés capricieuse et contiennent souvent 
des granules et des inclusions plus grandes) et des cellules a 
sphérules. 


Partie C. Liste des espéces d’Insectes dont les. élé- 
ments cellulaires du sang ont été décrits ou dont 
des données ont été assimilées dans une description 
plus générale du sang de certains 
groupes systématiques 


APTERYGOGENEA 
Thysanura. 
Machilis maritima Leach . . . Bruntz 1908 
»  polypoda Latr. . ... e Fs 
Lepisma saccharina LL. . . . . . es s 
Gree Wa ee dn tues ca a 


39 


Ctenolepisma lineata Fabr. . . . 3 - 


PTERYGOGENEA 


Ephemeroidea 
Baétis bioculatus L. (Cloé bioculata) CuENoT 1891 
31 
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Libelluloidea 


Odonata. 


Enallagma spec. . 
Aeschna spec. 
» grandis L. 
iy |: ol GreSpeCes) 
»  eyanea Mill. 
Libellula spec... , 
3 depressa L. 


MUTTKOWSKI 1924 
39 22 
CuENOT 1891 
KOoLLMANN 1908 
> ob) 
MUTTKOWSKI 1924 
CuENoT 1891; KOLLMANN 1908: 


Orthoptera 


Saltatoria. 
Leptophyes punctatissima Bosc . . 
Orphania denticauda(ta) Charp. . 
Phaneroptera falcata Scop. 
Locusta viridissima L. . 
Decticus verrucivorus L. 
Platycleis grisea Fabr. . 
Ephippigera vitium Serv. . 
Platystolus pachygaster Luc. 
(Ephippigera pachygaster) . 
Eugaster Guyont Serv... . 


Nemobius sylvestris Fabr. 
Gryllus campestris L. 

» domesticus L. 
Gryllotalpa vulgaris Latr. 


Oedipoda coerulescens L. 


2 miniata Pall. 
Truxalis nasuta L. 
Mecostethus grossus LL... . 
Stenobothrus bicolor Charp. . 
Dissosteira spec. . er 
Acridium aegypticum L. 
Melanoplus spec. . 


Phasmida. 


Carausius morosus Brunner 
(Dixippus morosus) 


CuENoT 1896 
HOLLANDE IQII 
CuENoT 1896 
r 1891, 1896 
* 1896; HOLLANDE IQII 


3” ” 
“ 1891 
VOSSELER 1903 
na » 3 HOLLANDE 
IQII 


CuENoT 1896; HOLLANDE IQII 


”» 3 > ”» > 


ROOsEBOOM 
1937 

KOLLMANN 
1908. 


. 
” 3 


. 
” 0 .F 


MuTTKOwskKI 1924 
CuENoT 1891, 1896 
MUTTKOWSKI 1924 


ZOTTA 1921a; ROOSEBOOM 1937 
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Dermaptera. 
Forficula auriculana LL. . . . . Cutnor1896;RooseBoom 1937 
Blattaeformia 
Blattariae. 
Blatiella germanica L.. . . . . Haser 1926 
Ectobia lapponica Ll. . . . . . CutNnor 1806 
&. Reda Bae: secon vaca kL. Bs Be 
Periplaneta orientalisL. . . . . : » 3 KOLLMANN 
1908 
e americana Fabr. . . 4 © 
Mantodea. 
Manis religiosa L. . . . . . . Cutnor 1896; KoLLMANN 
1908 
Empusa egena Charp..... . £ .f 
Coleopteroidea 
Coleoptera. 
Procrustes coriaceus L. var. banaticus 
Redib.. . CEQ! 6209 re v.GEBHARDT 193 
Carabus auratusL. . . 2. . Cutnor 1891 
»  Scheidlert Pz. pannonicus 
Csiki var. Gebhardti 
BoaeMi«g « . . v. GEBHARDT 1932 
a Ulrichi Germ. var. parous 
Geb. Hots Cal As Ase’, y i 
ECUS SPEC. fs \. «= /dorsy ia MUTTKOWSEI 1924 
»  marginalisL.. .. . . Cutnor1891;KoLLMANN 1908; 
BARRAT et ARNOLD IQIO 
Hydrophilus spec. . . . . . . MuTTKOWSKI 1924 
Hydrous piceus L. (Hydrophilus 
piceus) . . . . . . . . . « CQutnoT1891; KoLLMANN 1908; 
BARRAT et ARNOLD IQI0 
Lampyris noctiluca lL. . . . . . HOLLANDE 1909 
Epilachna chrysomelina F. . . . * 5 gf FOTI 
< arggs Geom. as 2 4 te IQII 
Cpcrrealld SPECdawd!l 6 ki te po oe 4s 
bipunctata ny ADEIS, a 1909 
Pe septempunctata L.. . . : és 


Paramysia oblongoguttata L. pos [ysia 
oblongoguttata). . . # ne PalOLE 
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Anatis ocellata L. . 

Halyzia spec. 

Exochomus 4 pustulatis bes 

Elater spec. cae 

Lytia spec. 

Meloé spec. . . 

Blaps mortisaga L. 

Tenebrio molitor L. 

Leptinotarsa spec. 

Melasoma populi L. 

Timarcha porklingensis L. ab. ru- 
gosa Duftschm. (violaceonigra) 

Sermyla(ssa) halensis L. 

Galerucella luteola Mill. . 

Galeruca monticola Kies. 

Lochmaea crataegi Forst. 

Agelastica alni L. . 

Psylliodes napi F. . 

Prionus spec. : 

Saperda carcharias res 

Cionus fraxini de Geer . . . . 

Amphimallon solstitialis L.. (Rhi- 
zotrogus solstitialis) 

Melolontha vulgaris L. . 


Oryctes nasicornis L. 
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HOLLANDE IQII 


PAILLOT 1923a, 1933 
HOLLANDE IQII 

29 39 
CuENoT 1891 
ROOSEBOOM 1937 
MUTTKOWSKI 1924 
HOLLANDE IQII 


POYARKOFF IQIO 
HOLLANDE 1909 

bby 3” 

3 IQII 

39 bby 
MUTTKOWSKI 1924 
ROOSEBOOM 1937 
HOLLANDE IgII 


CuEnoT 1891 
2 » ; HOLLANDE 
IgII; PAILLOT 1923a, 1933 
LAZARENKO 1925 


Hymenoptera 


Neurotoma nemoralis L. 
Athalia spec. 

Emphytus spec. 

Tenthredo spec. ‘ 
Arge rosae L. (Hylotoma) 
Hylotoma spec. 

Cimbex spec. 
Trichiosoma spec. 

Vespa spec. . . 

Apis mellifica L. 


PAILLOT 1933 
HOLLANDE IQII 


CuENOT 1891 
HOLLANDE IQII 
” ” 


”» ” 


ANGLAS Igo! 
- » 3 MULLER 1925; 
METALNIKOV et TOUMANOFF 


1930 
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Panorpoidea 


Trichoptera. 


Leptocerus spec. 
Phryganea spec. 


Lepidoptera. 
Y ponomeuta cognatellus Hb.. 
= padella L. : 
Cossus cossus L. (ligniperda Fabr. 
Pyrausta nubilalis Hb... . . . 
Ephestia kiihniella Zeller . 
Galleria mellonella L. 


Heterogynis penella Dup. . 

Malacosoma americanum Fabr. 

Cirphis unipuncta Haw. . . 

Laphygma Loin satel Smith” ét 
PAGbOE LSet. 

Eriogaster lanestris L. 2 

aa rubt L. (Bomb. 
rub) . : ; 


Smerinthus populi L 
Sphinx ligustiL. . . 
Chaerocampa elpenor L. 
elpenor) : . 0? be 
Lastocampa if Esp. (Bombys 
trifolit) . rune. 
Bombyx mort L. 


(Pergesa 


Samia cecropia L. 

Saturnia pyri Schiff. 

Philosamia cynthia Drury (Satur 
nia cynthia) 

Dicranura vinula L. (Harpy vi- 
nula) : 

Lithosia complana ie 


Arctia caja L. (Chelonia caja) . 


MUTTKOwWSKI 1924 


> ” 


HOLLANDE IgQII 

HUFNAGEL 1918 

CuENOT 1891; ROOSEBOOM 1937 

METALNIKOV et CHORINE 1930 

BLAUSTEIN 1935 

METALNIKOV 1908, 1927; ZoT- 
TA 1921a; METALNIKOV et 
GASCHEN 1922; IWASAKI 
1925, 1927 

HOLLANDE 1913 

GLASER I9QI7 


99 IQI5, 1917 


”° 


” 39 3 
PAILLOT 1919b 


HOLLANDE et 
AGHAR 1928 


CuENoT 1891; 


Lanpots 1865 
ROOSEBOOM 1937 


HOLLANDE 1920 


CukEnoT 1891 

Fores 1885; Parttor et NoEL 
1928; PAILLOT 1930, 1933 

MAYER 1896 

CuENorT 1891 


29 99 
HoLiLANDE et AGHAR 1928; 
AGHAR 1928 
HOLLANDEIQII;PAILLOTIQIQb 
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Dasychira pudibunda L. 
Lymantria dispar L. 
dispar) . 


(Porth 


ieee a ibe ee 


Euproctis chrysorrhoea L. . 
Agrotis segetum Schiff 
Mamestra oleracea L. 

3 picta Harris 

a brassicae L. . 
Acronycta rumicisL.. . . . 
»Noctuelle d’aubépine”’ 
Aporia crataegi L. 


a a Pat Tey s. 


Pieris brassicae L. 


tla 7:1). oe FO i ae ae ie 


Vanessa antiopa L. 
»  urticae L. 
Melitaea cinxia L. 


Diptera. 
Chironomus spec. . . 
Calliphora vomitoria L. (Masa 
vomitoria) . . : 
Calliphora erythrocephala Me. 
Stratiomyia spec. 
Odontomyia spec. 


MARIA ROOSEBOOM 


ROOSEBOOM 1937 


Cutnot 1891; GLASER IQ15, 
1917; PAILLOT I9Ig9a, b 
PAILLOT IgIga, 1920d, 1923a 
es x ; AGHAR 1928 
HOLLANDE IQII 
ForsBeEs 1885 
ROOsEBOOM 1937 
CuENoT 1891 
AGHAR 1928 
HOLLANDE et AGHAR 1928; 
AGHAR 1928 
CuENOT 1891; KOLLMANN 1908; 
PAILLOT I9IQb, 1930, 1933; 
PaILLoT et Not 1928; Hot- 
LANDE 1920; HOLLANDE et 
AGHAR 1928; AGHAR 1928 
Forses 1885; Curtnot 1891; 
MutTTkowsk! 1924; Roose- 
BOOM 1937 
CurEnoT 1891 
PAILLOT 1g19b 
HOLLANDE 1920, 1929 


CuENoT 1891 


VIALLANES 1882 
PEREZ 1910; ROOSEBOOM 1937 
MuTrTxkowskI 1924 


” ” 


Hemiptera 
Heteroptera. 
Pentatoma rufipes L. (Cimex ru- 
Jipes) . CutnoT 1891 


Spilostethus equestris ts (Lygae 
equestris) . ee 

Spilostethus saxatilis Scop. baal 
gaeus saxatilis) . 

Pyrrhocoris apterus a 


HOLLANDE IQII 
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Gerris (Limnotrechus) thief 


PTAs Sell Wh de urs xe at) eof POISSON 1924 
Belostoma spec. . . . . . . . Murrxowsxr 1924 
Nepa cinereaL. . . . . . . . Custnor 1891; HAMILTON 1931 
Notonecta spec. . . . . . . . Murtrxowskxi 1924 

Z glanée daec)c sc «ce Cutnor 1891 

Homoptera. 

Aphis urticae LL. . . . . . . . HOLLANDE 1911 
Stphonaphis padi L. (Aphis padi) . + ts 
Brevicoryne brassicae L. (Aphis 

brassicae) . . oi asl is * ¥ 
Brachycaudus cardia L. (Aphis 

cardut) . Le: an x 
Aphis sambuci i RE ns 1 te * 
Macrosiphum rosae Seas (Si 

phonophora rosae) . . . = n 


Acyrtosiphon (Microlophium) car- 
nosa Buckt. (Siphonophora urticae 


Schr.) 
Pterocallis juglandis Frisch . . . ts 2 
Lachnus veminalis Li... 6s S - 
OOD SS | ee ee ss * 
OR Or. aa are a a 
Schizoneura lanigera Hausm. . . 5 - 
Trama troglodytes Heyden . . . fs a 
Orthezia urticae L. . . 1: a a 
Pseudococcus farinosus de Geer . Kare Sutc 1909; HoLLANDE 
IQII 
Puloinaria camelicola Sign. . . . TEODORO IgII 
* i oe Ry a ae ee ns ” 
Lecanium oleae Bern. . .... 3 
‘ hesperndumL. . . . . ne f 


Partie D. Discussion des résultats 


§1. Facteurs influengant l’aspect morphologique 
des éléments cellulaires du sang et vérification de 
la valeur de cet aspect au moyen de recherches. 


Quand on veut examiner au moyen des données morpholo- 
giques a quel point les formes décrites par les divers auteurs 
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peuvent étre considérées comme analogues, la question se pose 
d’abord de savoir si les globules du sang de différentes espéces 
d’Insectes sont comparables entre eux. L’examen démontre qu’a 
cété d’une grande conformité des éléments cytologiques dans 
le cadre de toute la classe des Insectes — conformité qui permit a 
KOLLMANN (1908) et 4 HOLLANDE (1911) d’en faire une classi- 
fication pour toute cette classe —, il y a aussi des différences entre 
les divers groupes d’Insectes. HOLLANDE (1911) décrit un nombre 
de formes cellulaires se trouvant dans le sang, qui sont caracté- 
ristiques pour des espéces ou des groupes déterminés d’Insectes, 
comme les adipoleucocytes de Pyrrhocoris apterus L., les ,,cellules 
,ciriéres libres’? des Coccides, etc. Mes propres recherches ont 
démontré en outre qu’il y a une grande différence entre l’aspect 
du sang de Carausius morosus Brunner et Calliphora erythrocephala 
Mg., tandis que celui de ces deux espéces différe de nouveau de 
celui des chenilles examinées des Macrolépidoptéres. Le sang 
de Caraustus donne une impression plus homogéne que celui de 
Pieris rapae L. par exemple; les cellules de Carausius ne sont pas 
si différentes en forme et grosseur, mais un examen plus précis 
montre, cependant, entre les cellules de la préparation des dif- 
férences cytologiques analogues a celles qui ont été décrites a 
plusieurs reprises pour le sang des Macrolépidoptéres. 

Un autre point dont il faut tenir compte, quand on veut com- 
parer les données morphologiques des auteurs, est la circon- 
stance que l’état physiologique ou se trouve l’animal quand on 
lui tire du sang peut avoir une influence sur l’aspect cytologique 
de celui-ci. Le plus souvent les auteurs se contentent de mention- 
ner s’ils ont ‘examiné une larve ou un adulte de l’espéce nommée, 
sans dire dans quel état nutritif se trouvaient les animaux, dans 
quel stade se trouvait une larve, si une mue était prochaine ou 
récente, etc. v. GEBHARDT (1932) relate minutieusement dans 
quelles circonstances se trouvent ses animaux d’expérience, 
d’autres auteurs mentionnent qu’ils emploient des animaux 
autant que possible du méme age et se trouvant dans les mémes 
conditions. 

ParLLoT et No&L (1928) ont démontré qu’une différence dans 
Pétat nutritif peut amener en effet une différence dans la cytolo- 
gie du sang: ils trouvérent dans le protoplasma des micronucléocy- 
tes de Bombyx mori L. et de Pieris brassicae L. des inclusions spéciales 
apres un temps de jetine et durant la mue. En ce qui concerne 
influence de l’état nutritif sur le pourcentage des différents ty- 
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pes de globules sur le tout, les auteurs ne sont pas d’accord. Ta- 
TEIWA (1928) n’observa chez des chenilles de Galleria mellonella 
qu'il laissa jedner qu’au ge ou 1oe jour, quand la chenille fut 
prés de mourir, un petit changement dans la formule leucocy- 
taire. ZoTTA et JONEscU (1929), dont je n’ai pu me procurer la 
publication, trouvent par contre, d’aprés un résumé dans le 
,,Z0ologischer Bericht” une inversion de la formule leucocytaire. 
Ils comptérent chez des chenilles en état de jetine de Galleria 
64% de micronucléocytes et 23% de macronucléocytes contrai- 
rement a resp. 32,9% et 48,7% a l’état normal. Quand ils nour- 
rirent abondamment les chenilles aprés le jetine, la formule rede- 
vint normale aprés quelques jours. AGHAR (1928, p. 95) trouve 
également des différences quantitatives; il constate que pendant 
la mue les macronucléocytes fusiformes de quelques espéces de 
chenilles augmentent en nombre, durant la nymphose les cel- 
lules a sphérules. Quant aux macronucléocytes, les: résultats des 
deux derniéres recherches sont d’accord, car durant la mue les. 
chenilles ne prennent aucune nourriture et sont donc dans un 
état de jetne. En examinant le sang de Calliphora, je constatai 
que la composition des éléments formés du sang est autre chez 
la larve plus agée que chez la larve jeune. Chez les jeunes larves — 
surtout il se trouve, a cdté des petites cellules décrites comme 1° 
type (pag. 479), beaucoup de grosses cellules du 2° type (pag. 479), 
qui diminuent chez la larve plus agée, en nombre et en dimen- 
sion, et qui font pratiquement défaut dans les préparations du 
sang de la larve Agée. Jusqu’a quel point cette différence mani- 
feste entre le sang des larves jeunes et agées, qui apparait dans. 
les frottis, est conforme 4 la réalité, c’est ce qu'il faut contréler 
a aide de coupes d’animaux du méme age que ceux dont furent 
faits les frottis. Quand on étudie des séries de microtome on 
trouve que chez les larves de Calliphora non seulement il se pré- 
sente des amas de cellules sanguines dans les derniers segments, 
dans la cavité péricardiale, donc au méme endroit ot on avait 
tiré le sang pour en faire des frottis, mais aussi que la composi- 
tion de ces masses de cellules concorde avec celle des frottis chez 
les jeunes et Ics vieilles larves. 

D’autres auteurs ont également constaté une différence entre 
les formules leucocytaires de différentes phases de développe- 
ment. HoLLANDE (1909, p. 277) remarque que dans le sang de 
Coccinellides se trouvent beaucoup de cellules a sphérules et peu 
de sphérules libres; dans celui des coléoptéres adultes de cette 
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espéce par contre peu de cellules 4 sphérules mais beaucoup de 
sphérules libres; chez les larves de Psylliodes napi Fabr. les cel- 
lules 4 sphérules ne se présentent qu’aprés la 2e mue. ANGLAS 
(1901, p. 405) trouve quelque chose d’analogue: chez les jeunes 
larves d’abeilles il ne rencontre qu’une seule espéce de leuco- 
cytes, mais chez les larves adultes il peut en distinguer deux. 
D’aprés HoLLANnDE et AGHAR (1928) les proleucocytes sont plus 
fréquents chez les jeunes chenilles que chez les chenilles agées 
des Lépidoptéres examinées par eux, BLAUSTEIN (1935) trouve 
la méme chose chez Ephestia kiihniella Zeller. 

Il n’y a pas seulement ces changements naturels qui peuvent 
avoir une influence sur la composition du sang, mais aussi des 
changements d’ordre expérimental, comme le tirage du sang. 
LAZARENKO a démontré (1925, p. 449) pour la larve d’Oryctes 
nasicornis L. que cette opération a des suites: aprés une perte de 
sang il trouva un grand nombre de ,,indifferente Blutzellen”’ (v.s., 
pag. 453/454), qui autrement ne se trouvent pas dans le sang et 
qui proviennent des cellules encore plus petites (5° type) qui se 
trouvent, en ces circonstances, dans les organes lymphogénes, et 
qui ensuite continuent a se différencier dans le sang circulant. 

L’influence d’une lésion comme, par exemple, celui résultant 
dune injection ou d’une saignée, n’a jamais été étudiée, 
que je sache, et doit encore étre examinée. I] me semble bien 
possible qu’une réaction traumatique intervienne; et que — par 
exemple — principalement une espéce déterminée de cellules 
prenne part a la guérison de la plaie, ce qui comporterait que 
pendant ce temps cette espéce occuperait dans le sang circulant 
et les préparations qui en sont faites, un pourcentage plus petit 
que ce ne serait le cas pour un animal normal. Je vois en cela 
Pune des causes possibles pour la diminution du pourcentage de 
leucocytes’ (dans le sens de METALNIKOV = micronucléocytes) 
dans les frottis, quand on pratique chez la chenille de Galleria 
mellonella L. des injections de substances qui sont phagocytées, 
que ce soit des matiéres organiques ou anorganiques, des orga- 
nismes indifférents ou pathogénes. Plusieurs auteurs (p. ex. 
Durum 1892; CuENot 1896; METALNIKOv 1908, 1924; IwasakI 
1927) décrivent comment il se forme alors dans le corps de la 
chenille des nodules leucocytaires afin d’enkyster la matiére in- 
jectée (voir chap. III), mais peu d’entre eux examinent de quelle 
forme de cellules sanguines les capsules sont construites princi- 
palement. Iwasaxr a approfondi cette question et constate que 
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chez Galleria c’est surtout une forme de cellules qui est intermé- 
diaire entre la forme a et b (des cellules qui sont analogues aux 
macronucléocytes — forme a —, et aux micronucléocytes — forme 
b —) (v.s., pag. 460) et quand il parait que, cinq heures aprés 
injection d’une suspension de celloidine, les cellules du type 
a forment un pourcentage beaucoup plus petit, dans les frottis, 
que chez des chenilles normales, il conclut que les capsules sont 
formées par des cellules qui naissent, en un temps trés bref, de 
la forme a et qui, par conséquent, sont soustraites au sang cir- 
culant. En rapport avec ceci, nous devons remarquer que les 
nombres que donne IwasakI, s’accordent mal avec ce qui a été 
observé par METALNIKOV (1922; 1924, p. 818), TATEIWA (1928), 
- METALNIKOV et GASCHEN (1922) aussi chez Galleria, par PAILLOT 
(1919c) et AGHAR (1928, p. 95) chez d’autres chenilles, c’est-a- 
dire que les micronucléocytes diminuent en pourcentage peu 
aprés une injection de microbes, tandis que les macronucléocytes 
par contre augmentent fortement en pourcentage. Cette contra- 
diction s’explique peut-étre par le fait, remarqué par AGHAR 
(1928, p. 95), que ,,des éléments étrangers inertes tels que le 
,carmin ou Vencre de Chine’? sont abondamment phagocyteés surtout 
par les macronucléocytes, tandis que les micronucléocytes se- 
raient plut6t plus actifs contre une infection microbienne. La con- 
troverse HOLLANDE-PAILLOT en ce qui concerne le pouvoir pha- 
gocytant des macronucléocytes (v.i., pag. 530), pourrait peut- 
étre en partie se résoudre en cela. Les nombres que METALNIKOV 
et CuorRINE (1930, p. 286) trouvent chez Pyrausta nubilalis Hb., 
aprés une injection de microbes, démontrent que le déplacement 
dans la proportion numérique des différentes formes de cellules 
sanguines n’est pas également fort pour toutes les espéces d’In- 
sectes. Tout ceci démontre clairement qu’un examen expéri- 
mental des causes de ces phénoménes est nécessaire pour pou- 
voir les interpréter. 

La technique appliquée pour la fabrication de la préparation 
est d’une grande influence sur les qualités que présentent les 
cellules dans des frottis et des coupes. Les granules se trouvant 
dans les macrcnucléocytes de Carausius ne se colorent pas du tout 
aprés traitement avec la plupart des matiéres colorantes, mais 
aprés coloration pendant 30 minutes ou davantage au Giemsa, 
ils se colorent en rouge vif. En colorant moins longtemps, on peut 
distinguer les vacuoles ou sont situés les granules, mais les gra- 
nules mémes ne deviennent visibles qu’aprés une coloration plus 
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longue. Le fait que HoLLANDE (1911, p. 305-308) et PAILLOT 
(1923) different dans la description qu’ils donnent des cellules 
du sang de la larve de Melolontha vulgaris L., doit peut-étre s’at- 
tribuer aussi 4 l’emploi d’une technique différente. L’usage de 
fixatifs acides et de diaphanol (,,Chlordioxydessigsaure’’) peut 
influencer fortement l’affinité de certains éléments de la cellule 
pour des matiéres colorantes acides ou basiques, comme KoLt- 
MANN (1908, p. 22 et suiv.) l’a décrit minutieusement pour les 
granulations des leucocytes des Invertébrés. Il] est donc préfé- 
rable de ne se servir que de fixatifs et de colorants neutres. Mais 
quand on fait des coupes d’Insectes cela n’est pas possible, parce 
que ces sujets doivent tremper quelque temps dans du diaphanol, 
afin d’étre coupés avec plus de facilité. 

Pour examiner l’influence du diaphanol, je mis quelques frot- 
tis du sang de Carausius, qui avaient été fixés au moyen d’alcool- 
éther, et rincés longuement dans de l’alcool a 80%, pendant deux 
heures dans du diaphanol; ensuite je les colorai au Giemsa. La 
couleur que prirent les cellules fut différente de celle qu’elles 
prennent dans des préparations qui sont traitées avec des liquides 
neutres; noyaux et protoplasma prennent une teinte bleu violet 
et on ne voit pas de granulation. D’autres facteurs encore in- 
fluencent la colorabilité des hémocytes dans des coupes, entre 
autres la fixation qui se fait plus lentement dans l’animal entier 
que dans les frottis minces et qui présente les mauvaises qualités 
des frottis fixés ,,par voie humide”’ (v.i., pag. 493). Le séjour dans 
une étuve 4 67°, dans de la paraffine fondue, n’est pas non plus 
sans effet sur l’aspect des cellules. Cela devient évident, quand 
on met des frottis pendant quelques heures trempés dans de la 
paraffine dans une étuve. Aprés coloration au Giemsa on ne voit 
alors aucune granulation et peu de différence de couleur entre 
le noyau et le cytoplasma. Ces constatations démontrent que 
l’étude de coupes ne donnera aucun résultat utile pour la cyto- 
logie du sang des Insectes. Aussi ne me suis-je pas servie des ima- 
ges des globules du sang dans des coupes pour la description des 
cellules (v.s., § 3-5). 

Les résultats publiés par AGHaR (1928, p. 31) prouvent éga- 
lement que l’usage de méthodes différentes peut donner de 
grandes différences. Dans la préparation d’une jeune chenille 
(3° mue) de Pieris brassicae faite ,,par voie séche” (cela veut dire: 
fixée aprés étre séchée a l’air) et par coloration aux ,,éosinates 
»,a la soude de bleu de méthyléne Hollande”, il trouve sur 500: 
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leucocytes comptés 26% de micronucléocytes et 53,7% de macro- 
nucléocytes; dans une préparation, par contre, qui a été faite du 
sang de la méme chenille ,,par voie humide”’ (c’est-a-dire fixée 
en état d’humidité) et par coloration 4 Phémalun, il trouve 41% 
de micronucléocytes et 38% de macronucléocytes. Evidemment 
la technique suivie a donc une influence importante sur l’aspect 
cytologique du sang, au moins sur une partie des cellules, ce qui 
constitue un phénomeéne incompré¢hensible, a moins qu'il n’y 
ait un grand pourcentage de formes intermédiaires qui sont modi- 
fiées dans un sens ou dans l’autre suivant le traitement suivi. 
AGcuar ne tire pas de ce fait la conclusion, évidente a mon sens, 
qu'un tel traitement quantitatif du matériel n’a qu’une valeur 
nulle ou infime. En outre, la variabilité individuelle en ce qui 
concerne le pourcentage des macro- et des micronucléocytes est 
assez importante chez diverses chenilles de la méme espéce. Ac- 
HAR (1928, p. 35) compta chez la chenille de Galleria mellonella L., 
dans des préparations faites par voie humide, 18 a 40% de micro- 
nucléocytes, tandis que ce chiffre varie de 30 a 50% dans des 
recherches par voie s¢che. METALNIKOV et GASCHEN (1922, p. 
247) trouvent 42,7 2 50,4%, IwasakI (1925) trouve 34, 3.2 43,8%, 
Iwasaki (1927, p. 328) 44,7%1), TaTerwa (1928, p. 791) 
30,0 a 37,5% — tous ces auteurs travaillent par voie s¢che — Zot- 
TA et JONEsCU (1929) trouvent 32,9%. La diversité de ces nom- 
bres provient, non seulement de quelques petites differences 
dans la fixation et la coloration, mais aussi de différences indi- 
viduelles des chenilles examinées. I] serait a désirer, que les 
auteurs mentionnent toujours, a cété des moyennes calculées, 
les nombres trouvés pour chaque chenille séparément. 

En considérant qu’outre Vincertitude résultant de la subtilité 
de la technique cytologique et de la variabilité individuelle, 
mentionnées ci-dessus, il se présente encore la difficulté de ne pas 
savoir si le sang est toujours soutiré dans les mémes conditions, 
jl faut bien arriver 4 conclure avec KoLLMANN (1908, p. 132), 
qwil est ,,parfaitement illusoire’’ de procéder a un traitement 
quantitatif du matériel cellulaire. Il faut tenir compte de ces 
considérations dans l’appréciation des nombres qui sont donnés, 


1) Iwasaxt avait déja remarqué dans la méme publication (p. 326), qu’on 
ne saurait tracer nettement la limite entre la forme a (macronucléocytes) et 
la forme b (micronucléocytes), puisque ces deux groupes se fondent. S’il se 
résout quand méme a donner des pourcentages pour ces cellules, il ne faut 
pas négliger le fait susmentionné pour agréer ces nombres. 
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malgré ce qui précéde, dans ce chapitre et dans le suivant. 

Méme lorsqu’on se sert des mémes liquides, les résultats peu- 
vent étre sensiblement différents a cause de la durée plus ou 
moins longue de la coloration. Si un frottis du sang de Carausius 
morosus ne reste que 10 a 12 minutes dans le colorant de Giemsa, 
comme NAEGELI le prescrit (1923, p. 13) pour le sang humain, 
les macronucléocytes ne montrent pas de granulation; celle-ci 
ne devient visible qu’aprés une coloration de 30 minutes ou da- 
vantage. On obtient également des différences considérables, si 
les préparations ne séchent pas assez vite ou de maniére incom- 
pléte avant d’étre fixées. Dans le deuxiéme cas le plasma sanguin 
se colore souvent, quand on se sert de la méthode de Pappen- 
heim, en bleu intense, ce qui nuit a la visibilité des cellules qui 
prennent, elles aussi, une teinte bleu diffus et ne montrent pas de 
détails cytologiques. Si le frottis n’est pas séché assez vite, ce qui 
arrive le plus souvent parce que la couche de sang est trop épaisse, 
il se produit dans les cellules des changements de forme et. de 
structure; le protoplasma, surtout celui des micronucléocytes, 
commence a s’écouler, de sorte que la cellule n’est plus nette- 
ment délimitée et souvent il se présente dans le cytoplasma et 
le noyau des vacuales, qui ne se trouvent pas dans des prépara- 
tions en couche trés mince, séchées rapidement. Ainsi je crois que 
les vacuoles, se trouvant dans le noyau et le cytoplasma de cer- 
taines cellules représentées par v. GEBHARDT (1932), qui pour le 
reste sont parfaitement analogues aux autres cellules, doivent 
étre considérées comme des artefactes provenant de ce que la 
préparation a été séchée trop lentement. La dite ,,multipolare 
» form’ des cellules sanguines larvaires du méme auteur 
peut également résulter de la méme cause. Le contour de ’il- 
lustration qu’il donne de cette ,,multipolare Form” rappelle 
celui des cellules en état de division de Carausius, explosant fa- 
cilement. 

La méthode de MurtKowskxr (1924) citée ci-dessus 4 la page 
443, qui selon l’auteur montre les corpuscules “relashed and in 
‘the midst of their activities’, me semble d’une valeur trés dou- 
teuse, parce que ses résultats different fortement de ce que décri- 
vent les autres auteurs. Aussi je regrette que WEBER dans son 
Manuel (1933, p. 463) s’orientant exclusivement sur Murtt- 
KOWSKI, donne comme seule classification celle de ce dernier. Les 
cellules des préparations de Carausius que j’ai traitées selon la 
méthode de MurrKowski et fixées au moyen du mélange indiqué 
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par lui (v.s.,la note a la page 471), ont l’air de se désorganiser et 
d’étre, en outre, mal fixées. La cavité périnucléaire que Mutt- 
KOWSKI regarde comme caractéristique pour les leucocytes, ne 
résulte probablement que d’une contraction du noyau durant une 
fixation trop lente. Cette contraction ne se présente parmi toutes 
les méthodes employées que quand on applique celle-ci. 

L’épaisseur du frottis n’influence pas seulement la couleur des 
cellules dans une préparation, mais aussi les dimensions qu’elles 
prennent. Plus la couche est mince, plus les cellules s’étendent et 
par consé€quent plus les dimensions deviennent grandes. I] y a une 
différence considérable entre les dimensions, selon qu’on mesure 
les cellules dans des coupes, ou dans des frottis. Cela peut résulter 
du fait que dans les coupes on mesure ce quin’est pas nécessaire- 
ment la coupe la plus grande de la cellule, mais certainement 
cela dépend aussi de ce que, dans des frottis minces, on se trouve 
devant des cellules affaissées et dans des coupes, devant des cellules 
ratatinées. Sil’on mesure les cellules dans des préparations qui sont 
traitées de maniéres différentes, il se trouve que les dimensions 
different considérablement.Dans le tableau a la page 496, nous 
avons donné le diamétre le plus grand des cellules de Carausius 
morosus, ce qui ne donne pas, il est vrai, une idée exacte de la 
proportion entre les volumes des cellules, puisque la forme des 
leucocytes varie en ce qui concerne l’aspect de leur surface de 
plus ou moins ronde 4 elliptique ou fusiforme, et que l’épaisseur 
des cellules peut également varier, mais ce qui constitue pourtant 
la seule méthode assez rapide, pour pouvoir mesurer, dans les 
grandes quantités nécessaires, les cellules vivantes qui dégénérent 
sl vite. 

Ce tableau démontre que les mesures qu’on trouve pour des 
cellules qui n’ont pu garder leur forme originale, qu’elles soient 
vivantes — et alors c’est par suite de la pression de la lamelle — ou 
fixées (aprés avoir été étendues en couche mince), sont considé- 
rablement plus grandes que celles qu’on trouve pour des cellules 
se trouvant soit vivantes dans une goutte pendante, soit fixées 
en couche épaisse. Les mesures de cellules se trouvant dans des 
frottis qui ont été fixés par voie humide ne different pas beau- 
coup de celles trouvées pour des cellules se trouvant dans une 
goutte pendante. Les cellules in vivo se trouvant dans une 
goutte pendante ne furent mesurées qu’aprés avoir eu l’occasion, 
pendant une minute, de s’arrondir, aprés quoi elles gardent leur 
forme pendant quelque temps. Ce n’est que les cellules granu- 


MARIA ROOSEBOOM 


496 


‘LOb-G6F oded ve mo0A nea[qe} 99 9p uoNnvoydxa, imog 


n gz‘°o F Logs 

1 33°o + 6z'ss | oSG @ iL1| 6£ | €o1 | gor | 001 | Lg | FF | o1 | ovIp 
i } : oe eT ayogs 210A red 931 
nd bz‘o F Lele oGG S1/PS | 96) 921 | Sg | $4.) 09 | gz | 6 z -o]09 32 vgxy ‘souTUL 
. soa} uonviedsig 
iS | tee ee + gpror 
d 180 F Lr‘91 oSS e!1g| sr | 41 | 09 | ££ | 61 | 251 | gg jor} 1 -ny 910A red a910[09 
ya vaxy uonviedgig 

pa & B Ad. pie 2 

d ovo riot | oSG 1 | € | g |91]0&/ Sh} Fg} 06 | 96/111] 6H} Li | pe 
: ouIv] a1jU2 JURATA 
d 12.0 $ Go'Gr 11 | Sz | of | 2G | LZ | 6g1 | oF1 a z * gjyuepuod a33n0r 


saTN]JE9 ap siquioyy 


auuaAour 
mae A 


SogINSoUL 


gb Sb sh 66 96 SE of Le tz 12 Gr 


gl 
sa[nq][ao 
op [e103 
IQUION 


a ua 
aQUILIP puvIs sn{g 


CYTOLOGIE DU SANG DE CERTAINS INSECTES ETC. 497 


lées qui gardent une forme plus étendue; c’est pourquoi elles 
fournissent les représentants des classes aux dimensions les plus 
grandes. Quand une goutte de sang est mise entre lame et la- 
melle, un certain nombre de cellules crévent, surtout les plus 
grandes, de sorte que le protoplasma s’étend. Comme la limite 
originale de la cellule n’est plus visible alors, le plus souvent, 
nous avons mesuré le diamétre le plus grand de toute la masse 
de protoplasma, ce qui explique les trés grandes dimensions de 
certaines cellules. Les 3 derniéres lignes du tableau, donnant les 
nombres qui furent trouvées en mesurant des cellules dans trois 
préparations différentes, traitées autant que possible de la méme 
maniére, démontrent que la valeur moyenne du diamétre des 
cellules mesurées dans diverses préparations, varie; cela doit pro- 
venir, d’un cété, de la variabilité individuelle des animaux qui 
ont fourni le sang, de l’autre cété, des petites différences inévi- 
tables dans la facon d’étendre la goutte de sang. A propos des 
faits mentionnés ci-dessus, il me semble impossible de faire usage 
de cette maniére simple pour démontrer de fagon certaine des 
changements éventuels dans la longueur moyenne des corpus- 
cules provenant de l’4ge, d’une perte de sang ou d’autres causes 
physiologiques équivalentes. I] n’est pas du tout question que les 
cellules étendues se trouvant dans les préparations prennent cette 
forme parce qu’elles ont été frottées dans une direction déter- 
minée, puisque les cellules ne sont pas situées avec leur grand 
axe dans la direction ou la préparation a été étendue, mais 
qu’elles sont placées de maniére irréguliére dans toutes les 
directions, méme obliquement sur la direction du frottis. 

Quant aux cellules de la 1° catégorie (v.s., pag. 473), on 
peut dire en général que plus les cellules possédent de proto- 
plasma par rapport au noyau, plus la cellule a une forme longue. 
La plus grande quantité de protoplasma se trouve dans les mi- 
cronucléocytes, de sorte que ces cellules-la se placent dans les 
classes qui ont le plus grand diamétre. Pour un matériel cellu- 
laire qui se compose aussi bien de cellules rondes que de cellules 
étendues, il est peu utile de ne donner qu’un seul diamétre, si 
Yon veut comarer les cellules entre elles. Surtout pour les cel- 
lules fusiformes on trouve des valeurs qui donnent une impression 
trop grande de ces cellules en comparaison de celles qui sont de 
forme plutét arrondie. Cet inconvénient disparait si lon mesure 
la surface des cellules comme elles se présentent dans la prépa- 


4 


ration. Reste naturellement l’influence de l’épaisseur de la pré- 
32 
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paration sur la dimension des cellules; cette faute, par contre, 
augmente beaucoup lorsqu’on mesure la surface de la cellule au 
lieu du diamétre. La surface ne convient donc pas non plus com- 
me mesure absolue—c’est pourquoi nous ne l’avons pas mentionnée 
dans les descriptions des paragraphes précédents —; pour trouver 
un chiffre proportionnel, afin de comparer diverses cellules dans 
un champ de cellules, cette mesure convient mieux, cependant, 
que le diameétre. 

On peut mesurer des surfaces a l’aide d’un planimétre, aprés 
avoir dessiné le contour des cellules au moyen d’un prisme a des- 
sin. J’ai eu l’occasion de me servir d’un pantographe, modifié 
spécialement en vue de dessiner minutieusement des prépara- 
tions histologiques (fig. 26), et qui m’a permis de dessiner exacte- 
ment le contour de la cellule et du noyau pour un certain nombre 
de leucocytes de Carausius morosus. Cet instrument était construit de 
la maniére suivante: a l’endroit ot, dans un pantographe ordi- 
naire se trouve le crayon (marqué de a), était montée une boite 
contenant une petite lampe, tandis qu’a l’endroit (marqué de b) 
ou se trouve ordinairement le tracoir, était fixé un crayon. Dans 
la face supérieure de la boite se trouve un trou minuscule, 4 tra- 
vers lequel passe un petit faisceau de rayons qui frappe un mi- 
roir, placé au-dessus du trou sous un angle de 45° et projetant le 
point lumineux dans la préparation en passant par un prisme a 
dessin adapté au microscope. En faisant bouger le crayon, on 
peut faire exécuter au petit point lumineux dans la préparation 
chaque mouvement désiré. En faisant suivre a ce point lumineux 
le contour des cellules et des noyaux, on peut les dessiner sur le 
papier. J’ai pu ainsi dessiner un certain nombre de cellules dans 
un agrandissement de 5000 x. La surface des noyaux et des cel-’ 
lules entiéres est calculée ensuite 4 1 cm® prés, en mesurant les 
contours a aide d’un planimétre polaire. En divisant par 5000? 
= 25.000.000, la surface réelle des noyaux et des cellules dans la 
préparation est calculée. 

Les mesures ainsi trouvées n’ont aucun rapport connu en com- 
paraison avec les mesures des cellules vivantes et n’ont une cer- 
taine valeur que pour autant qu’elles peuvent servir de base pour 
comparer entre elles les cellules dans une préparation. Comme 
le noyau et le protoplasma sont mesurés, on peut aussi comparer 

surface noyau 
surface cellule entiére 
sente dans les préparations et voir si les cellules se désagrégent 


le rapport suivant: comme il se pré- 
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distinctement dans un groupe de macronucléocytes et un 
groupe de micronucléocytes. Dans le graphique I (p. 499) 
nous avons pointé pour 100 cellules d’un individu du 5e stade 
sur l’abscisse les surfaces des cellules entiéres, sur lordonnée 
celles des noyaux, de sorte que le rapport de ces deux valeurs est 
représenté par un point. Dans cette figure le point sur l’abscisse 
(a 150) représente une cellule granulée tellement bourrée de 
granules, qu’on ne peut plus distinguer le noyau. Les points sur 
lordonnée représentent des noyaux nus (v.s., pag. 477: 7°), autour 
desquels ne se trouve pas de protoplasma, a ce que je crois (pour 
cette raison je ne les ai pas considérés comme des cellules et ne 
les ai donc pas placés sur la ligne qui fait un angle de 45° avec les 
deux axes). Ces points sur l’ordonnée ne représentent donc 
pas les proleucocytes, qui se trouvent, eux, prés de la ligne 
qui fait un angle de 45° avec les deux axes. D’aprés ce gra- 
phique toutes les cellules a deux cellules prés, se trouvent entre 

surface noyau se, 
surface cellule entiére 

Le graphique montre un champ de points épars; on ne dis- 
tingue pas d’amoncellement distinct pour des rapports déter- 
minés (= des lignes faisant un angle déterminé avec l’abscisse) ; 
des amoncellements d’un autre caractére manquent aussi. Ce 
n’est que parmi les proleucocytes (qui se reconnaissent d’ailleurs 
tout de suite avec certitude dans les préparations) qu’il y en a 
qui paraissent bien visibles. 

Quand on calcule pour chacune de ces cellules le rapport 
surface noyau 
surface cellule entiére 
dans des classes de 0,05, les nombres sont divisés comme il est 

représenté dans le graphique II (pag. 501). 

Dans ce second graphique, c’est de nouveau les 3 exemplaires 
susmentionnés parmi les proleucocytes, qui sont seulement 
délimités distinctement des autres cellules. La partie gauche 
de la courbe donne limpression qu’elle soit peut-étre com- 
posée de 3 courbes 4 sommet unique, dont — suivant les ca- 
ractéristiques décrits dans la paragraphe 3 — celle se trouvant le 
plus a gauche devrait étre formée par des micronucléocytes, celle 
du centre par des formes intermédiaires et celle qui se trouve le 
plus a droite par des macronucléocytes. Quand on examine ce- 
pendant les cellules mesurées, en ce qui concerne leur structure 
cytoplasmique, il se trouve que les cellules dont le rapport 


I 
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et qu’on groupe le matériel ainsi obtenu 
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noyau 
cellule 
pourpre, reéticulaire, qui est typique pour les micronucléo- 
cytes. A cété de cellules granulées, il se présente aussi parmi ces 
cellules 4 coefficient trés petit un certain nombre 4 protoplasma 
bleu homogéne, ce qui est autrement caractéristique pour les 
macronucléocytes; on trouve ensuite encore beaucoup d’autres 
formes intermédiaires en ce qui concerne la structure du cyto- 


est petit, n’ont absolument pas toutes le cytoplasma 
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surface noyau 
surface cellule entiére 
calculé pour gi cellules se trouvant dans un frottis fixé et coloré de 
Carausius morosus. 


Graphique II: Courbe de fréquence du rapport 


plasma. On ne pourrait donc soutenir que le sommet gauche 
nest di qu’a un amoncellement de micronucléocytes typiques, 
se trouvant a cet endroit. Quant au troisiéme sommet, en partant 
de gauche, on peut dire également qu’il ne provient pas seule- 
ment d’un amoncellement de macronucléocytes typiques, parce 
qu il s’y trouve également d’autres types de cellules. Il est vrai, 
qu’un matériel de 100 cellules seulement est trop restreint pour 
pouvoir en tirer des conclusions, mais: 1° une préparation ne 
contient le plus souvent qu’une centaine de cellules environ, suf- 
fisamment bien étendues, fixées et colorées pour qu’il vaille la 
peine de les mesurer; 2° le traitement décrit ci-dessus prend beau- 
coup de temps et 3° on peut présumer, en se basant sur l’ex- 
périence acquise par l'étude de ces 100 cellules, que méme pour 
un matériel considérablement plus étendu il serait impossible de 
faire une division nette entre les groupes des macronucléocytes 
et ceux des micronucléocytes de Carausius morosus. 
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§ 2. Essai d’homologation de types décrits d’élé- 
ments cellulaires du sang des Insectes. 


Maleré toutes les incertitudes et les difficultés décrites ci-dessus, 
je crois qu’il est quand méme utile d’essayer, en se basant sur les 
données morphologiques citées dans la partie A et sur les figures 
données par les auteurs et qui ne peuvent étre reproduites ici, 
d’arriver a une comparaison et une homologation des différents 
types de cellules décrits par les divers expérimentateurs. J’ai cru 
pouvoir l’entreprendre, puisque la situation n’est pas telle, 
qu'une espéce déterminée d’ Insectes posséde seulement des formes 
de cellules spécifiques qui ne sauraient étre comparées a celles 
d’autres espéces. Le fait est, que quelques auteurs (KOLLMANN 
1908; HOLLANDE 1911) retrouvent les mémes types de cellules chez 
des représentants de tous les ordres d’Insectes qu’ils ont examinés. 

La division la plus importante, qui a été donnée d’abord par 
PaILLoT (1919b) est la division en macro- et en micronucléocytes. 
Cette division n’avait pas été faite de la méme maniére par les 
auteurs antérieurs et elle n’est pas aussi évidente pour le sang de 
tous les Insectes que pour celui des chenilles des Macrolépi- 
doptéres pour lesquelles Partior la fit. Pourtant ces types ont pu 
étre retrouvés par moi, avec quelque difficulté, chez toutes les 
espéces que j’ai examinées (v.s., pag. 466-468), sauf chez la larve 
de Calliphora et il se trouve toujours un pourcentage assez grand 
des représentants typiques de ces groupes pour justifier le main- 
tien de cette division suivant la grosseur relative du noyau et sui- 
vant la structure et la colorabilité spécifique du protoplasma. 

Avant Parttor les auteurs faisaient une autre division. Le stade 
I de Cutnor (1896) comprend un groupe de petites cellules 
qui contiennent peu de protoplasma et qu’il considére comme 
des cellules germinatives. HoLLANDE (1911) donna a cette espéce 
de cellules le nom de ,,proleucocytes”. D’abord ParLior aussi 
(191g9b) traita ces cellules comme un groupe a part sous le nom 
de ,,petits macronucléocytes” a l’opposé des ,,macronucléocytes 
, fusiformes”’, mais plus tard il abandonne cette subdivision (ParL- 
LOT 19234, 1930, 1933; Pattior et Nok 1928, p. rrr) a cause de 
leur limite peu nette et dés lors il ne parle que de ,,macronucléo- 
aytes 

La dénomination de ,,proleucocytes” est adoptée par’ les 
auteurs suivants: HUFNAGEL (1918), Porsson (1924), HOLLANDE 
et AGHAR (1928), HAMILTON (1931), par TEODORO (1912) com- 
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me ,,proleucociti”; je m’en sers moi-méme pour les cellules les 
plus petites du sang de Carausius. A en juger d’aprés les descrip- 
tions et les figures, les types suivants de cellules des autres auteurs 
sont identiques aux proleucocytes: les ,,jeunes globules sanguins” 
de Bruntz (1908), les ,,leucocytes hyalins au stade I” de Kott- 
MANN (1908), les ,,jeunes leucocytes” de Poyarkorr (1910), les 
“small round cells’ de BARRAT et ARNOLD (1910), les “minute 
“amoebocytes” de GLasER (1917), le type a de PamLior (19192), 
les ,, lymphocytes” de METALNIKOV et GASCHEN (1922), les ,,klei- 
»me Rundzellen” de MULLER (1925), les ,,indifferente Zellen’”’ de 
LAZARENKO (1925), le “stage no 2” de HaBER (1926) et le 1° 
type de BLAusTEIN (1935). 

LAZARENKO est le seul a trouver un type de cellules qui soit 
encore plus petit que les proleucocytes, a savoir la 5° forme, qui 
ne se présente qu’aprés une perte de sang. 

Ce ne sont pas seulement les proleucocytes, mais aussi les 
cellules plus grandes a protoplasma abondant, homogéne, plus 
ou moins basophile, qui se trouvent, a mon sens, dans les groupes 
suivants: les ,,macronucléocytes” de PAILLoT (1923a, 1928, 1930, 
1933), d AGHAR (1928), de Parttot et Not (1928); ensuite: le 
1° type de METALNIKOV (1928); le 1° type chez Melolontha et le 2° 
type chez Elater de Pattiot (1923 a), les “chromophil leucocytes” 
de Mutrxowsk!1 (1924), les ,,proleucocytes’” de METALNIKOV et 
TouMANoFF (1930), le 1° type de METALNIKOV et CHORINE (1930). 
Iwasak! identifie dans sa publication de 1927 sa forme a du sang 
de Galleria aux proleucocytes de HoLLANnpgE, apres |’avoir identi- 
fiée en 1925 aux macronucléocytes de PAILLoT, probablement 
dans la conviction que ces deux notions sont adéquates. Comme 
sa description de la forme b ressemble davantage a celle des 
micronucléocytes de Pamttor qu’a celle des phagocytes de Hot- 
LANDE, il faudra comprendre sous la forme a tous les macronu- 
cléocytes et non pas seulement les proleucocytes. 

Certains auteurs mettent a part un type de cellules qui 
ressemble, quant a la structure du noyau et du protoplasma aux 
macronucléocytes, mais qui en différe par la forme; il est appelé 
fusiforme ou séléniforme. Comme les cellules sont de forme 
variable, la forme ne me semble pas étre un critérium sur lequel 
puisse se fonder une classification. I] est trés probable qu’un 
macronucléocyte ordinaire s’étire de fagon a devenir fusiforme, 
en certaines circonstances. HOLLANDE (1911, p. 303) regarde ces 
cellules étirées en fuseau comme de jeunes phagocytes; Hot- 
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LANDE et AGHAR (1928) remarquent qu’ ,,a ?approche de la 
»nymphose, les macronucléocytes peuvent devenir fusiformes’’. 
Chez Carausius morosus, qui ne connait pas de nymphose, il se 
trouve aussi des macronucléocytes fusiformes, dans une prépa- 
ration plus que dans l’autre, sans qu’on puisse expliquer ce fait; 
il semble donc y avoir des circonstances différentes, capables de 
provoquer temporairement cette forme. Les ,,macronucléocytes 
, fusiformes’’ sont cités et distingués par ParLLot (1919b), AGHAR 
(1928), ensuite comme 3° type chez Eugaster par VOSSELER (1903), 
comme ,,cellules séléniformes”’ par PoyaARKorF (1910) et comme 
2° type par LAZARENKO (1925). Il ne faut pas confondre avec 
ces cellules fusiformes se trouvant dans le sang larvaire, les 
histioblastes se présentant durant la métamorphose, et qui 
peuvent avoir la méme forme, p. ex. les ,.myoblastes imaginaux”’ 
de PoyarkorrF (1910), les ,,éléments séléniformes” de Potsson 
(1924), les ‘‘seleniform elements’? de HAMILTON (1931). 

Certains auteurs distinguent encore, outre les proleucocytes 
et les micronucléocytes, un groupe de cellules identiques au 2° 
type de PamLLor (1g919b); ce sont les ,,leucocytes jeunes” de 
HuFNAGEL (1918), le type c de ParLior (191ga), le 2° type de 
METALNIKOV et GASCHEN (1922), bien queces auteurs les identi- 
fient avec les proleucocytes de HOLLANDE, les ,,leucocytes jeunes” 
de Potsson (1924), les ,,Bildungszellen’” de MULLER (1925), le 
“stage no 1”? de HABER (1926), les ,,macronucléocytes”’ de HoL- 
LANDE et AGHAR (1928), le 2° type de BLausTEIN (1935), les 
‘young leucocytes” de HAMILTON (1931) et aussi les ,,macronu- 
,cléocytes” décrits par moi pour Carausius. 

La distinction de PartLor (1g1gb) en macronucléocytes et 
micronucléocytes n’est adoptée par HoLianpE qu’en 1928. 
Avant ce temps il réunissait les macronucléocytes, 4 exception 
des proleucocytes, et les micronucléocytes sous le nom de phago- 
cytes (HOLLANDE 1911, HOLLANDE et AGHAR 1928). Cette clas- 
sification différente en proleucocytes et phagocytes d’un cété et 
en macro- et micronucléocytes, de l'autre cété, a probablement 
donné lieu, a plusieurs reprises, 4 de la confusion et A des con- 
tradictions, puisqu’on croyait que les phagocytes de HoLLANDE 
ne comprenaient que les grands macronucléocytes de Partor, 
qui phagocytent des microbes dans un degré bien moindre que 
les micronucléocytes. Quand HoLLanpE constate (1911, Pp- 319), 
que se sont en général les phagocytes qui englobent des particu- 
les, il entend par 1a aussi les micronucléocytes et non pas seule- 
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ment les macronucléocytes, comme le croyait PamLoT (19238, 
p. 194). Sont identiques aux phagocytes de HoLLanpE: les leuco- 
cytes hyalins au 2° type de Cuénor (1896), les ,,leucocytes hya- 
»lins au stade IT’? de Kotimann (1908), les ,,globules en voie 
,d@’€volution” de BRuNTz (1908), les “phagocytes” de BARRAT et 
ARNOLD (1910), les ,,fagociti” de TEopoRo (1912) et le 1° type 
de GLASER (1917). 

A VPopposé des macronucléocytes, plusieurs auteurs repré- 
sentent et décrivent un type de cellules dont le noyau est rela- 
tivement petit et dont le protoplasma montre, dans des frottis 
colorés, une structure plus granuleuse et peu d’affinité pour les 
colorants. ParLLtor les appela (1919b, 1928, 1933) micronu- 
cléocytes. Présentent les mémes caractéristiques: le 2° type de 
METALNIKOV (1908), les ,,leucocytes 4gés ou phagocytes” de 
HUFNAGEL (1918), le type b de ParLtor (1919), les ,,leucocytes 
,,ou phagocytes” de METALNIKOV et GASCHEN (1922), les ,,leuco- 
, cytes agés’’ de Porsson, les “amebocytes” de MuTTKowsk! (1924), 
les ,,Leucocyten” de MULLER (1925), la forme b d’Iwasaxr 
(1925, 1927), le “stage no 3” de HaBER (1924), les ,,micro- 
»nucléocytes” de Paittor et No#t (1928), d’AGHAR (1928), de 
HOLLANDE et AGHAR (1928), le 2° type de METALNIKov et TouMaA- 
NOFF (1930) et de METALNIKOV et CHORINE (1930), les “old 
‘leucocytes’ de HAMILTON (1931), le 3° type de BLAUSTEIN (1935) 
et les micronucléocytes décrits par moi chez Carausius. 

Dans la plupart des espéces d’hémocytes il peut se présenter 
des granules acidophiles; dans la partie B, § 3, j’en ai décrit diver- 
ses formes pour les proleucocytes, les macro- et les micronucléo- 
cytes, tandis que j’ai distingué sous le nom de leucocytes granu- 
leux un type constant de cellules a granules trés uniformes. 
Plusieurs auteurs mentionnent la présence de granules dans les 
cellules du sang, mais une description détaillée de leur aspect 
manque le plus souvent; ce ne sont que ZoTTA (1921a) et PAILLOT 
et No#t (1928) qui approfondissent la question de ces inclusions. 
Le premier décrit une ,,granulation azurophile”’ (il n’entend pas 
par la que le granule prend une couleur bleue, mais qu’il possé¢de 
une affinité pour l’éosinate d’azur de méthyléne, qui le colore en 
rouge), qui se présente ,,dans toute la série des leucocytes 
, hyalins’’ et est sans doute la méme qui est mentionnée plus haut 
chez les proleucocytes et macronucléocytes de Carausius. Les 
inclusions décrites par PartLoT et No&i pour Pieris brassicae et 
Bombyx mori, qui se présentent dans les micronucléocytes durant 
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les mues et qui sont visibles, sous forme de granules rouges aprés 
la coloration des mitochondries, selon Kull, ne purent étre 
retrouvées par Mlle M. C. VREEDE au cours derecherches sur Carau- 
sius faites au Laboratoire Zoologique de Leyde. Précédemment 
(1920d), PamLoT avait trouvé dans les micronucléocytes des 
chenilles d’Euproctis chrysorrhoea injectées avec certains microbes, 
des inclusions réfringentes qui sont d’abord basophiles, ensuite 
neutrophiles et finalement ,,chromatophiles’. Ces descriptions 
ne démontrent clairement que le fait qu’il peut se présenter des 
granulations de caractere trés divergent, souvent temporaire; 
sil y a un certain rapport entre ces formes divergentes, c’est 
une question qui reste ouverte. 

Outre ces granulations qui se présentent temporairement, en 
certaines circonstances, la plupart des auteurs distinguent des 
cellules contenant des granulations toujours présentes, chez des 
représentants de divers ordres d’Insectes sous les noms de ,,cel- 
,lules a granules”’ et ,,cellules a sphérules”. Plusieurs d’entre ces 
cellules granulées seront sans doute identiques aux espéces 
susmentionnées, mais les descriptions le plus souvent incom- 
plétes rendent la comparaison impossible. La question se pose 
en outre de savoir, si les ,,sphérules’’ et au moins certains de ces 
»granules” sont des choses fondamentalement différentes, ou 
bien si la différence consiste seulement dans les dimensions plus 
grandes des sphérules. 

KoLLMANN (1908, p. 208) qui examina des représentants de 
la plupart des ordres d’Insectes, dit qu’on trouve toutes les formes 
intermédiaires des granules aux sphérules; les figures de Hot- 
LANDE (1911) démontrent la méme chose; quand on compare 
par exemple la figure d’un ,,leucocyte granuleux” du sang de la 
larve de Melolontha vulgaris L. (fig. 45) avec celle d’une ,,cellule 
a sphérules arrivée 4 maturité’”’ de la méme larve (fig. 48), la 
principale différence se trouve étre la dimension des inclusions 
acidophiles. Les jeunes sphérules acidophiles ne sont pas plus 
grands non plus que les inclusions de couleur rouge dans les 
leucocytes granuleux de la larve d’Epilachna argus L. (fig. 41). 
On pourrait se figurer que les sphérules représentent un stade 
postérieur dans le développement de certains granules, comme 
le croit HoLLANDE (1911). Chez certains ordres d’Insectes (p. 
ex. les Orthoptéres) ce stade ne serait pas atteint. Quand on se 
sert de la méthode de Pappenheim, les granules plus petits 
deviennent le plus souvent rouges, quelquefois violets ou bleu 
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violets; les sphérules, pour autant qu’ils ne restent pas incolores, 
prennent une teinte bleu violet. I] est possible que cette différence 
en colorabilité ne provienne pas tant d’une différence dans la 
composition chimique que de la grosseur des granules. Hot- 
LANDE (1911) constate que les jeunes sphérules ne se résolvent 
pas dans l’alcool, l’éther, etc., les sphérules Agés au contraire se 
résolvent. La difference que METALNIKOV et CHORINE (1930, p. 
280) font pour Pyrausta nubilalis Hb., entre sphérules bleus et 
incolores provient donc probablement de |’age des sphérules. En 
tout cas ces questions nécessiteraient un examen cytologique et 
physiologique comparé plus minutieux. Quant au caractére des 
granules, nous pouvons dire pour les leucocytes granuleux de 
Carausius qwil est a peu prés impossible qu’ils constituent une 
source de nourriture de réserve, comme KOLLMANN le décide 
(1908) pour Carcinus maenas L. (p. 209), car on ne peut constater 
aucun changement dans laspect des granulations et dans la 
fréquence des leucocytes granuleux, ni chez les animaux qui 
jeanent, ni chez ceux qui sont depuis longtemps en train de 
pondre des oeufs. 

A défaut de données concernant les granules et les sphérules, 
je devrai me contenter d’énumeérer ici les formes de cellules a 
inclusions, qui ont été décrites par les auteurs comme des types 
distincts. Ce sont: les cellules du 3° type de CuENoT (1896), les 
»leucocytes granulés’”’ de KoLLMANN (1908), les ,,globules adul- 
, tes” de Bruntz (1908), les ,, leucocytes granuleux”’ de HOLLANDE 
(1909, 1911), les ,,leucocytes granulés’ de Poisson (1924), les 
cellules du 3° type de LazARENKO (1925), les “leucocytes with 
“sranular inclusions” de HamILToN (1931) et les cellules de Ca- 
rausius morosus appelées par moi ,,leucocytes granuleux’’. Ensuite: 
les ,,amibocytes de réserve = corpuscules miriformes” de 
Cutnor (1891), les cellules du 3° type de METALNIKov (1908), 
les “mulberry corpuscles’ de GLASER (1915), les ,,cellules a 
“sphérules” de KoLiMANN (1908), de HOLLANDE (1909, IQI1I, 
1913), de PoyARKorFF (1910), de HoLLANDE et AGHAR (1928), 
d’Acuar (1928), les ,,cellules sphéruleuses” de Paittor (1919b) 
et de METALNIKOV et GASCHEN (1922), les cellules de la forme c 
d’IwasakI (1925, 1927), les ,,cellules sphérulées’” de METALNIKOV 
et CHoRINE (1930) et les ,,micronucléocytes a sphérules’” de 
PaILLoT (1923a, 1933); DEEGENER (1928) traduit cellules a 
sphérules par ,,Kiigelchenzellen’’. Chez les auteurs plus anciens, 
qui ont décrit le sang d’Insectes aprés des observations in vivo, 
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il y a peut-étre confusion entre cette espéce de cellules et les 
»Kornchenkugeln” (WEIsMANN 1864) se présentant durant la 
métamorphose, c’est-a-dire des phagocytes chargés de morceaux 
de muscles larvaires, d’autant plus que VIALLANEs (1882) leur 
avait donné le nom de ,,granules miriformes’. De plus, VIAL- 
LANES traduisit fautivement le mot ,,Kérnchenkugeln” par 
»boules 4 noyaux’”’, un nom qui, plus tard, est emprunté par 
ANGLAS (1901), aprés que GANIN (1876), avec plus d’exactitude, 
les eut intitulées ,,amas de sarcolytes’’, ne comprenant pourtant 
pas, lui non plus, qu’on avait affaire a des cellules. Aprés une 
suggestion de METCHNIKoFF (1883, p. 150), KOWALEWSKY est 
le premier (1885, 1887) a les reconnaitre comme des leucocytes 
qui ont phagocyte. I] maintient la dénomination de ,,K6rnchen- 
»kugeln”’, qui est maintenue par beaucoup d’auteurs postérieurs 
qui se sont occupés de la métamorphose des Insectes (p. ex. 
SUPINO 1900) ou bien traduite: ,,sphéres de granules” (PEREZ 
1910), ,,sferula di granuli” (BERLESE 1goob). 

Chez certains Insectes les corpuscules du sang peuvent conte- 
nir, outre des granules, des vacuoles au contenu graisseux. Elles 
furent décrites d’abord par HOLLANDE (1911) comme ,,adipoleu- 
»cocytes”’, ensuite par TEODORO (1912) comme ,,adipoleucociti”’, 
par HuFNacEL (1918) et Porsson (1924) comme ,,leucocytes a 
inclusion grasse’’. 

Enfin il peut se présenter chez les leucocytes des inclusions de 
cire; c’est le cas pour quelques Hémiptéres; HoLLANDE (1911) 
les appelle ,,cellules ciriéres libres’, TEopoRo (1912) ,,cellule 
,»ceripare libere’’. 

Le type de cellules rondes ou ovoides au protoplasma le plus 
souvent homogéne, acidophile et au noyau petit et rond, situé 
de fagon excentrique, que PoyarKorF (1909, 1910) appela 
,oenocytoides’’, est un type a part qui n’est pas relié aux autres 
types par des formes intermédiaires, comme le sont tous les 
autres groupes de cellules. Elles ont été souvent confondues 
avec les cellules fixes, beaucoup plus grandes appelées ,,Oeno- 
»cythen” par WiELowr1gyskI (1886) et dénommeées ainsi, fautive- 
ment, par ParLior (1g1gb), METALNIKov et GascHEN (1922, p. 
245), METALNIKOV (1924), TATEIWA (1928), METALNIKOV et 
CHorInE (1930). Sous le nom d’,,oenocytoides” elles sont décrites 
dans les publications suivantes: PoyarKorr (1908, 1910), Hox- 
LANDE (IQII, 1920c), PaiLLoT (1920a, 1923a, 1930, 1933), 
Patio et No&t (1928), HoLLANDE et AGHAR (1928), AGHAR 
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(1928). TEopoRO (1912) les appelle 4 l’exemple de HoLLANDE 
»enocitoidi”, Potsson (1924) invente le nom ,,oenocytes leuco- 
cytoides’”’. A ce groupe appartient ensuite, comme le remarque 
PaILLor (1923a), le type des ,,leucocytes 4 granules’ de Hur- 
NAGEL (1918); puis le type d de Paitior (1919a) et la forme 
d’ Iwasaki (1924, 1927). 

Plusieurs formes cellulaires citées dans la partie A n’ont pu 
trouver place dans cette comparaison, d’une part, parce que les 
auteurs ne virent le sang qu’in vivo (p. ex. Newport. 1845, 
JONEs 1846, VossELER 1903), d’autre part parce qu’ une technique 
s’écartant fortement de la technique ordinaire avait été employée 
(p. ex. v. GEBHARDT 1932, LAZARENKO 1925), enfin, peut-étre 
aussi parce que les leucocytes de certains Insectes possédent des 
caractéres qui s’écartent de l’ordinaire, p. ex. Elater, Melolontha 
(PAILLOT 1923a), Calliphora (v.s., pag. 477 et suiv.). 


CHAPITRE II 


MORPHOGENESE POSTEMBRYONNAIRE DES LEUCOCYTES 
Partie A. Apercu historique 


En ce qui concerne l’origine et le développement des cellules 
du sang des Insectes durant leur vie postembryonnaire et la 
possibilité d’établir une série morphogénétique des différentes 
sortes de cellules, certains auteurs ont des opinions trés formelles, 
tandis que d’autres ne se croient autorisés qu’a émettre une 
vague supposition, ou se refusent méme entiérement a énoncer 
une supposition. 

Plusieurs auteurs ont trouvé dans le corps de certains Insectes 
des amas de cellules ressemblant a des cellules sanguines, inclus 
ou non, dans une espéce de tissu conjonctif qui ressemble plus 
ou moins a celui qui se trouve dans les organes lymphogenes des 
Vertébrés. La plupart de ces formations, décrites comme des 
organes lymphogenes, ne sont rien autre, probablement, que 
des organes phagocytaires ou méme des amoncellements tempo- 
raires de cellules sanguines a un point déterminé. Les descriptions 
données sont le plus souvent superficielles et quand il y a des 
illustrations, elles laissent place aux doutes. Avant de déclarer 
qu’une masse cellulaire constitue un organe lymphogéne, il faut 
bien qu’on établisse qu’il s’y trouve au moins un amoncellement 
de noyaux et une fréquence mitotique augmenteée. Cette derniére 
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n’est mentionnée clairement que par HEIDENHAIN (1891), ZaA- 
WARZIN (1911) et LAZARENKO (1925). Le premier auteur trouva 
chez des chenilles (il ne mentionne pas les espéces examinées) 
des ,,feste Leucocytenlagerstatten”, qui sont arrangés de fagon 
segmentaire et dans lesquels les cellules se divisent par mitose; il 
ne dit rien de la structure de ces organes, de sorte qu’il n’est pas 
certain, qu’on ait affaire ici a des foyers lymphogeénes fixes. 

ZAWARZIN (IQII, p. 493) considére les ,,Ostiumorgane”’ (v.s., 
pag. 468) trouvés par lui chez des larves d’ Aeschna comme des 
organes lymphoides. Ils consistent en un tissu réticulaire pro- 
venant des adventitia de la paroi du coeur, rempli de leucocytes. 
Des substances injectées (encre de Chine, carmin) sont phago- 
cytées a un degré trés peu élevé par ces organes, situés de fagon 
segmentaire dans la partie antérieure de l’abdomen, tandis que 
les ,,phagocytare Organe’’, situés a des endroits analogues dans 
les deux segments postérieurs de l’abdomen, résorbent ces 
matiéres en grandes quantités. I] ne décrit aucune différence 
structurale entre les ,,Ostiumorgane”’ et les ,,phagocytare Or- 
,gane’. Il] remarque seulement que dans les segments ou sont 
situés les ,,phagocytare Organe”’ les ostioles sont ouverts, tandis 
que, par contre, les ,,Ostiumorgane” ferment complétement 
les ostioles situés plus a |’avant. Il me semble possible que le sang 
en circulation qui, par suite de cette situation, est conduit sans 
doute le long des ,,phagocytare Organe’’, améne la plupart des 
particules a ces organes, tandis que les ,,Ostiumorgane”’, méme 
sils ont un pouvoir phagocytaire aussi grand que les ,,phago- 
»cytare Organe”’, ne peuvent recueillir que peu de particules a 
cause de l’apport peu considérable du sang. 

LAZARENKO (1925, p. 454) trouva, aprés avoir soutiré du sang 
chez une larve d’ Oryctes nasicornis L., un grand nombre de mitoses 
dans un organe situé sur l’intestin tout prés des corpora alata, 
lequel avait aspect d’un organe lymphogéne, tandis que dans 
le sang circulant il ne trouva jamais de mitose. Je crois pouvoir 
conclure de ce qui précéde, que ZAWARZIN aussi bien que La- 
ZARENKO ont trouvé de véritables organes lymphogénes chez des 
Insectes d’ordres complétement différents. 

Plusieurs auteurs ont décrit des organes phagocytaires (Kowa- 
LEWSKy 1886, 1889; CuENoT 1896; DawynorrF 1go4a et b) dans 
lesquels se trouvent des cellules ressemblant a des leucocytes 
mais auxquels ces auteurs n’attribuent pas de pouvoir lympho- 
gene. KoLLMANN (1908, p. 221) croit que ces organes ont bien 
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une fonction lymphogéne, mais qu’ils n’ont pas été reconnus 
comme lieux de formation des leucocytes par suite du caractére 
phagocytant des cellules sanguines se trouvant en eux. CuENOT 
avait regardé d’abord (1887; 1891, p. 391) les cellules péricardia- 
les comme les cellules initiales des cellules sanguines, tout comme 
BALBIANI (1886); SCHAFFER croyait pouvoir considérer comme 
telles, chez Yponomeuta, le corps adipeux et la matrice des trachées; 
selon cet auteur les organes lymphogénes se trouveraient a 
d’autres endroits du corps pour d’autres genres d’Insectes. Aucun 
de ces auteurs ne mentionne une fréquence de division élevée et 
leurs figures ne sont pas convaincantes non plus. Ce ne sont que 
les observations faites aprés une perte de sang, qui puissent 
donner une indication plus stire. Restent comme seules descrip- 
tions suffisamment documentées d’une formation localisée des 
cellules sanguines celles de ZAWARZIN (1911) et de LAZARENKO 
(1925). 

ceux qui acceptent l’existence d’organes lymphogénes déter- 
minés s’ oppose un certain nombre d’auteurs qui croient, que les 
cellules sanguines ne sont plus reformées aprés le développement 
embryonnaire, mais qu’elles ne se multiplient que par la mitose 
dans le sang en circulation. CuENoT (1896) aprés avoir vu les 
mitoses dans des frottis du sang, les considére comme la seule 
maniére de multiplication des leucocytes et il ajoute: ,,I] n’y a 
,naturellement pas de glande lymphatique”’ (p. 332). Plus tard 
(1899) il émet Vopinion que les leucocytes qui sont chargés de 
particules phagocytées ,,s’arrétent en particulier dans les points 
,ou la circulation est ralentie”’, ,,simulant ainsi des organes pha- 
,»gocytaires fixes’. 

Kno.u (1893), KoscHEVNIKOV (1900), BARRAT et ARNOLD 
(r911), GLASER (1917, p. 5), KOLLMANN (1908), BRUNTz (1908) 
ne trouvent pas d’organes qui puissent étre considérés comme 
lieux de formation des leucocytes tandis que d’autres auteurs ne 
s’occupent pas du tout de la question si les hémocytes des In- 
sectes ont un lieu d’origine fixe durant le développement post- 
embryonnaire. 

La division des leucocytes semble pouvoir se faire aussi bien 
par mitose que par amitose. La présence d’amitoses est mention- 
née par: Cuénor (1896, p. 313; 1897, p. 159) pour le stade II, 
BARRAT et ARNOLD (1911, p. 161) chez Dytiscus marginalis L., 
MutrKkowsk! (1924;v.8., pag. 444) chez les “amebocytes”, MULLER 
(1925, p. 17) dans le 1° type et Iwasaxr (1925, p. 582) dans la 
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forme b’’. I] est curieux que BARRAT et ARNOLD n’aient trouvé 
que de l’amitose chez Dytiscus, de la mitose chez Hydrous piceus, 
les deux processus toujours dans les “phagocytes”, pas dans les 
“small round-cells”’. 

KoLLMANN (1908, p. 130) croit, que le phénoméne, que 
CUENOT avait appelé amitose, doit étre considéré comme une 
fragmentation du noyau sans qu'une division du cytoplasma 
doive la suivre nécessairement. Or, la fragmentation du noyau 
ne semble pas se présenter fréquemment chez les Insectes; on ne 
la trouve mentionnée que rarement, de sorte que cette question 
ne peut pas étre résolue ici. 

Des mitoses, par contre, sont trouvées dans le sang en circu- 
lation par tous les auteurs, 4 l'exception de LAZARENKO (1925), 
qui — comme nous avons dit plus haut — trouva que la mitose 
était restreinte a des cellules se trouvant dans des organes lym- 
phogénes, de MULLER (1925, p. 17) et de HaBER (1926, p. 76). 
Ces deux derniers auteurs ont travaillé avec le sang d’Insectes 
adultes, chez lesquels la fréquence mitotique est, selon toute 
probabilité, plus petite que chez des larves, parce qu’il est connu 
que les adultes ont moins de leucocytes que les larves. Les mi- 
toses sont trouvées par tous les auteurs surtout chez les macronu- 
cléocytes, spécialement chez les petits, en d’autres termes, chez 
les proleucocytes. Suivant PamLtor (1923a, p. 195) cependant, 
toutes les autres formes de globules sanguins sont également 
capables de se multiplier par la karyokinése. 

PaitLot et Nok (1928, p. 112) ont étudié le processus de la 
karyokinése in vitro chez Pieris brassicae L., aprés avoir rendu le 
sang incoagulable en injectant de l’acide nucléique selon les 
indications de Doyon. En ces circonstances il se présenta, en 
effet, un changement de la structure de la substance du noyau, 
mais ils ne constatérent pas de chromosomes. Dans les figures 
faites d’aprés du matériel fixé on trouve bien une désagrégation 
de la chromatine, p. ex. CuENor (1896), BRuntTz (1908), Korx- 
MANN (1908), HoLLaNnDE (1911), HUFNAGEL (1918), Pamior 
(tg23a, pl. I; 1933, fig. 107). 

i l'on veut examiner, si les mitoses dans le sang en circu- 
lation suffisent au besoin de remplacer les corpuscules en dégé- 
nérescence par de nouveaux corpuscules sanguins, il faudrait 
connaitre: 1° le rapport entre le nombre des cellules se trouvant 
en mitose et celui des cellules se trouvant en dégénérescence a 
des moments donnés du développement de I’animal, 2° la durée 
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de temps que prend une mitose et une dégénérescence et 3° la 
répartition de la fréquence de ces deux processus sur la vie de 
Yanimal. Aussi la remarque de CuEéNor (1896, p. 313), que le 
nombre des mitoses serait ,au moins égal a celui des formes 
»dégénérées”’ n’a qu’une valeur trés douteuse. Pamtot et Noix 
(1928), qui ont observé la mitose in vitro ne mentionnent pas, 
malheureusement, combien de temps prend ce processus et en 
outre il n’est pas impossible que la durée de ce processus ne soit 
pas identique a celle d’une mitose se faisant en des circonstances 
normales. 

Pour autant que je sache, on n’a jamais émis d’opinion sur la 
durée d’une dégénérescence. Quant au cours de ce prosessus, les 
opinions different. CuENoT (1896, 4° type, p. 312) établit que 
les cellules deviennent plus petites, tandis que le protoplasma 
conserve une forte colorabilité et que le noyau, finalement, se 
désagrége. KOLLMANN (1908, p. 131) décrit le processus comme 
une pyknose suivie de karyorrhexis. BRUNTz (1908, 4° type, p. 481) 
constate chez les Thysanoures, que le noyau devient hypochro- 
matique et qu’en outre, dans d’autres cellules, il se présente une 
nécrobiose granuleuse (p. 482). HOLLANDE (1911, p. 301) décrit 
les marques de dégénérescence des phagocytes des Coléoptéres 
comme: ,,la pycnose du noyau, suivie de karyorrhexis et... une 
»vacuolisation prononcée du protoplasme’’. PamLLoT (1919b) 
croit possible que son 4° type soit un stade de dégénérescence 
provenant d’une hypertrophie du noyau, bien que dans ces 
cellules il se trouve également des mitoses. Le sort final de ces 
cellules qui se désorganisent serait selon quelques auteurs (CuE- 
NoT 1896, p. 314; HOLLANDE 1911, p. 301; v. GEBHARDT 1932, 
P- 534) qu’elles sont englobées et digérées ensuite par les phago- 
cytes. 

Bien que le développement ne puisse étre suivi dans du ma- 
tériel fixé, plusieurs auteurs ont établi des probabilités, suivant 
lesquelles ils croient-que la morphogénése se fait. L’opinion 
de certains d’entre eux se manifeste déja par les noms qu’ils 
donnent aux divers types de corpuscules, p. ex. BRUNTz 1908 
(v.s., pag. 446-447), HurNnacEL 1918 (v.s., pag. 458), Poisson 
1924 (v.s., pag. 464-465), HABER 1926 (v.s., pag. 450), HAMILTON 
1931 (v.s., pag. 465) et KoLLMANN 1908 (v.s., pag. 441-442). 
Ce dernier conclut (p. 204) que: ,,les leucocytes des Invertébrés 
, constituent une série cellulaire essentiellement monophylétique.” 

Cutnot (1896, p. 313) se figure que le développement des 
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hémocytes irait du type décrit par lui sous 1° au type 4° en pas- 
sant par 2° et 3°; ANGLAS (1901, p. 406) croit que les deux formes 
qu’il trouve chez les Hyménoptéres adultes proviennent par 
voie de différentiation du seul type cellulaire qui se trouve chez 
de jeunes larves. PoyarkorF (1910, p. 344) fait dériver les phago- 
cytes aussi bien que les cellules 4 sphérules des proleucocytes, 
ainsi que le fait HoLLANDE (1911) pour les phagocytes et les 
leucocytes granuleux (p. 288), les cellules a sphérules (p. 302), 
les adipoleucocytes (p. 292) et les cellules ciriéres libres (p. 297/ 
298). PAILLoT par contre (1923a, p. 194) regarde les cellules a 
sphérules comme des micronucléocytes modifiés. Selon Mutt- 
KOWSKI 1924 (v.s., pag. 443) les cellules décrites par lui sous le 
nom de “amebocytes’”’ proviennent des “chromophil leucocytes’. 
LAZARENKO (1925, p. 451-453) se figure que le développement 
se fait, chez la larve d’ Oryctes nastcornis L., de la maniére suivante: 
les ,,Urzellen”’ se développeraient dans les organes lymphogénes 
de facon a devenir des ,,indifferente Zellen”; celles-ci se déga- 
geraient et se différencieraient dans le sang en circulation de 
manieére a devenir des ,,Rundzellen’’, des ,,spindelf6rmige Zellen”” 
et des ,,k6rnige, eosinephile Zellen”. MErTALNIKOV (1908, p. 
576) s’exprime prudemment de la maniére suivante, en décri- 
vant le 2° type: ,,Selon toute probabilité, ces cellules représen- 
tent des stades plus anciens que les précédents”’. Dans des pu- 
blications postérieures il ne parle plus de la génése des hémocytes. 

AGHAR (1928, p. 69), 4 propos du fait, constaté par lui, que 
tous les types de cellules sont plus ou moins capables d’englober 
des microbes, se laisse entrainer a croire que ,,cette activité, dé- 
»ployée a la fois par tous les éléments d’un méme sang” est une 
»indication suffisante’”’ pour expliquer ,,l’origine commune de 
, toutes ces formes cellulaires et leur accorder, suivant HOLLANDE, 
,,leur formation aux dépens du Proleucocyte”’. 

Aucun des expérimentateurs ne semble étre d’avis que les 
oenocytoides proviennent également des proleucocytes. Porsson 
(1924, p. 137, 138) est le seul 4 donner son opinion. II déclare 
que les oenocytoides chez les Hémiptéres aquatiques provien- 
nent des oenocytes par voie de bourgeonnement des derniers. 
Aprés avoir circulé pendant quelque temps avec le sang, ils se 
fixeraient entre les lames de tissus graisseux et se développeraient 
en oenocytes. 


Il n’y a que quelques auteurs qui trouvent les indications tirées 
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de matériel fixé et coloré trop faibles pour en tirer une conclu- 
sion au sujet de la naissance ou non de certains types de cellules 
sanguines d’autres (PAILLOT 1923a, p. 193; IWASAKI 1927, p. 
326; BLAUSTEIN 1935, Pp. 334). 

En ce qui concerne ces questions morphogénétiques, on ne 
saurait acquérir une certitude qu’en suivant le développement 
des leucocytes dans des cultures in vitro. Cette méthode fut 
employée déja par GLASER (1917, 1918a et b) et aussi par PatL- 
Lot et Nox (1928). GLASER (1917) a tiré du sang de Malacosoma 
americanum Fabr. et a mis sur une lamelle qui fut posée sur un 
“depression slide” et fermée au moyen de vaseline. “In ten days 
“beautiful syncytia had formed” (p. 2). Par un syncytium 
Pauteur entend, selon la figure qu’il donne, un groupe de cellules 
trés rapprochees les unes des autres mais indépendantes. Suivant 
Pauteur les cellules du sang se multiplient rapidement dans leur 
propre plasma, mais il ne mentionne pas, sil a observé des 
mitoses aprés la fixation et la coloration des cultures. Il se formait 
surtout de beaux “syncytia’’, sil laissait couler le sang entre lame 
et lamelle; Pauteur croit que, par suite de ce traitement l’air 
filtrant a travers la vaseline se mettrait en contact avec les cellules 
et en favoriserait ainsi la division (1918a). Les recherches de 
Paittot et No& ne visent pas tant a la culture prolongée des 
cellules sanguines, mais plutdt a Pobservation de la mitose in 
vivo (v.s., pag. 512). PamLor (1923b) signale ensuite que cette 
technique nous permet d’étudier la phagocytose et la biologie 
de parasites de la cavité du corps. Le développement technique 
de la culture de sang d’Insectes in vitro pourra contribuer 
largement a faire connaitre les possibilités de développement 
des leucocytes. 


Partie B. Recherches personnelles et discussion 
des resultats 


§ 1. Matériel et méthodes. 


Afin de recueillir des données sur la morphogénése des leuco- 
cytes, j'ai procédé des manieéres suivantes: 

a. Dans une vingtaine de séries de Calliphora erythrocephala Mg. 
et une dizaine de séries de Carausius morosus Brunner j’ai cherché 
des organes lymphogénes. Les animaux employés pour les séries 
furent fixés dans de l’alcool-éther (8 4 24 heures), ou dans le 
fixatif de Freiling (g30cm*d’eau distillée + 15cm?d’alcoolag6% + 


516 MARIA ROOSEBOOM 


6 cm#de formol 4 40% +1 cm* d’acide acétique) a une température 
de 50°C. Le plus souvent il a été nécessaire de faire des ouvertures 
dans la peau pour que le fixatif pénétre aussi vite que possible 
et que l’air puisse s’échapper. Pour que les sujets se coupent plus 
facilement, je les ai traités avec du diaphanol et enfermés dans 
de la paraffine ou de la paraffine-celloidine. Les coupes qui en 
ont été faites avaient une épaisseur de 5 a 10u et ont été colorées 
soit a l’hématoxyline Ehrlich — éosine, soit au Giemsa. Cette 
derniére méthode de coloration a été employée pour obtenir un 
résultat identique autant que possible a celui des frottis faits 
pour reconnaitre des leucocytes dans d’éventuels organes lym- 
phogénes, bien que j’aie expliqué plus haut (pag. 492) que, 
par suite de la différence du traitement antérieur, il est impossi- 
ble d’obtenir un aspect parfaitement identique. Ces préparations, 
aprés avoir été, au besoin, différenciées dans de l’alcool acidifié, 
ont été rendues rapidement anhydres et incluses dans du baume. 

b. La multiplication et la dégénérescence des cellules des types 
différents ont été étudiées par moi sur quelques centaines de 
frottis. Les cellules qui se divisaient ont été comptées dans des 
préparations de Carausius morosus spécialement préparées dans 
ce but, colorées a lhématoxyline ferrique de Heidenhain (mor- 
dangage dans l’alun ferrique pendant 24 heures, coloration a 
Phématoxyline pendant 48 heures, différenciation dans l’alun 
ferrique). Si elles sont différenciées assez longtemps, ce ne sont 
que les figures de karyokinése qui restent colorées. 

c. Le développement des leucocytes a été étudié par moi sur 
a peu prés 150 cultures in vitro, tandis que j’ai essayé en méme 
temps de recueillir des données a l’aide de frottis. Ces derniers 
ont été faits du sang de Carausius morosus et de Calliphora erythro- 
cephala et traités suivant la méthode de Pappenheim (v.s., pag. 
470-471). Comme matériel pour les cultures in vitro j’aiemployé 
des larves de Tenebrio molitor L., de Saperda carcharias L., de Cos- 
sus cossus L. et de Calliphora erythrocephala Mg. Aprés avoir lavé 
objet d’expérience avec un bout d’ouate imbibé d’alcool A 
96%, j'ai soutiré le sang de la fagonsus mentionnée (pag. 468-469) 
en observant rigoureusement la stérilité. La goutte de sang qui 
coulait de l’animal fut récoltée sur une lamelle stérilisée de mica — 
je me suis servie de mica pour exclure une influence toxique 
éventuelle provenant d’une lamelle de verre (ScHURE 1935, p. 
33) —, qui fut mise a l’envers sur un porte-objet creusé au centre 
et fermée au moyen de paraffine. Le milieu n’était jamais re- 
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nouvelé. Aprés une période variant de quelques jours 4 quelques 
semaines, la culture a été fixée a l’alcool-éther sans la laisser 
sécher a l’air, et colorée. Puisque le but était de chercher des 
mitoses dans les préparations, je colorais le plus souvent au 
moyen de V’hématoxyline ferrique selon Heidenhain, quelque- 
fois cependant au moyen de l’hématoxyline Ehrlich-éosine, et 
jenfermais la préparation dans du baume. 

Malgré tous mes efforts, je n’ai pas réussi 4 obtenir une crois- 
sance satisfaisante des cultures. Dans l’espoir d’obtenir de 
meilleurs résultats, j’ai ensuite varié successivement quelques 
facteurs des circonstances dans lesquelles je travaillais. Ces 
facteurs ont été appliqués soit séparément, soit en combinaisons. 

1°. Les cultures furent fermées au moyen de vaseline au lieu 
de paraffine (en rapport avec les opinions de GLASER, 1917, sur 
la nécessité d’aération). 

2°. Les cultures furent tenues dans une étuve a 35° au lieu de 18°. 

3°. Afin de délayer le milieu et d’en empécher le desséche- - 
ment, la goutte de sang fut mélée sur la lamelle de mica avec 
une goutte du liquide de Drew. 

4°. Une gouttelette de fibrinogéne fut ajoutée au milieu pour 
coaguler autant que possible le plasma sanguin; il se forma des 
flocons dans lesquels se trouvent la plupart des corpuscules du 
sang. Ces masses coagulées contenant des cellules sont trop 
opaques pour pouvoir étre examinées au microscope avec succes. 

5°. La culture fut tenue inclinée, ce qui fit que la goutte de 
sang coulait entre la lamelle de mica et le porte-objet de facon 
a former une couche capillaire. 

6°. La goutte de sang fut mise entre deux lamelles de mica ce 
qui avait pour effet, qu’elle s’étendait en couche mince. 

7°. Une goutte de sang fut cultivée sur un morceau de mica 
qui était mis sur un rehaussement dans un flacon de Carrel au 
fond duquel avait été mise une couche du liquide de Drew afin 
d’assurer a l’air un degré suffisant d’humidité. Ainsi le manque 
d’air fut évité comme facteur défavorable éventuel. 

8°. Afin d’éliminer une action nuisible éventuelle du mica, 
les lamelles de mica sur lesquelles la culture fut mise, étaient 
revétues d’avance d’une membrane de collodion en les plon- 
geant dans une solution de celloidine délayée dans de l’éther. 

9°. Les cultures sur lamelles furent gardées sens dessus des- 
sous, de maniére a ce que le mica fit en bas et que les leucocytes 
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10°. A une goutte de sang fut ajoutée une gouttelette d’extrait 
d’embryons de poules, comme on l’emploie pour activer les 
cultures de tissu de Vertébrés. 


§ 2, Résultats des recherches personnelles et dis- 
cussion. 


Malgré une étude minutieuse de séries de coupes de Carausius 
morosus dans différentes phases, de larves de Tenebrio molitor et de 
larves de Calliphora erythrocephala, je n’ai pas réussi a trouver des 
formations qui pourraient étre qualifiées d’organes lymphogénes. 
Je n’ai pas non plus pu démontrer un bourgeonnement de 
cellules libres provenant de ’hypoderme ou d’autres tissus. C’est 
pourquoi j’incline 4 croire que chez ces espéces le besoin de 
globules est satisfait par la mitose des cellules dans le sang circulant. 

L’amitose semble jouer un réle de peu d’importance dans 
cette multiplication des globules; ni pour Carausius, ni pour 
Calliphora on ne trouva dans les frottis une indication claire que 
ce processus se produirait. Dans la premiére espéce il ne fut 
jamais trouvé de fragmentation de noyau ni la présence de 
cellules ayant plus d’un noyau. Pour la seconde espéce, ce dernier 
cas se présenta quelquefois. Les préparations ne purent donner 
aucune indication sur lorigine d’une telle cellule a deux noyaux. 

Cependant, des mitoses furent trouvées réguli¢rement dans 
les frottis, bien qu’a un fréquence faible, dans tous les stades des 
deux espéces. On trouva également des leucocytes présentant 
des figures de karyokinése dans un Calliphora adulte, qui contient 
trés peu de sang, et dans un vieux bacille qui avait déja pondu 
des oeufs durant quelques mois. 

Chez Carausius ces mitoses se font quelquefois dans les pro- 
leucocytes, mais pour la plupart dans les macronucléocytes qui 
sont un peu plus grands. Le protoplasma se colore suivant la 
méthode de Pappenheim en bleu homogéne et contient des 
granules de la premiére espéce décrite chez les macronucléocytes 
(v.s., pag. 475). Aopposé de ce que Partior et No&x observaient 
in vivo (1928, p. 112), on constate que la chromatine se désa- 
grége nettement en morceaux disposés dans la bande équatoriale 
(fig. 8). Il semble que ces parties se refondent plus tard en deux 
groupes, car dans une phase postérieure les noyaux se présentent 
sous forme de deux masses rouge violet dans lesquelles se trouvent 
de petites taches plus claires (fig. 9); un stade distinct de di- 
aster manque. Durant la mitose la colorabilité de la chroma- 
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tine change un peu: les particules prennent une nuance de rouge 
moins intense que les noyaux en repos. Dans les phases de mitose 
postérieures surtout, les cellules explosent facilement durant la 
dessiccation des frottis et prennent un contour assez bizarre a 
nombreuses protubérances, présentant une image identique a 
celle que donne v. GEBHARDT (1932, p. 533) pour les leucocytes 
de larves de Carabus. 

Le fait que Pamiot et Noét n’ont pas observé de chromo- 
somes in vitro provient peut-étre, en partie, des circonstances 
peu naturelles ow se trouvaient les cellules (les animaux avaient 
recu d’avance une injection d’acide nucléique), mais plus pro- 
bablement encore de la petite différence dans les qualités optiques 
des divers éléments dans les cellules vivantes, ce qui fait que c’est 
justement la période du processus pendant laquelle le noyau se 
désagrége, qui échappe a lobservation. D’autre part, nous 
devons signaler le fait que nous n’avons jamais observé, dans les 
frottis de Calliphora, une désagrégation aussi claire (figs 19 et 20). 

Il est impossible d’obtenir de résultats positifs en ce qui con- 
cerne le processus dégénératif des leucocytes de Carausius morosus 
en se servant de matériel fixé, mais cela se passe probablement 
de la maniére suivante: le protoplasma perd sa colorabilité et 
se désagrége. Il ne reste alors qu’un noyau qui se colore en rose 
au Giemsa ou au panchrome, et qui perd peu a peu sa structure 
et finit par s’écouler et s’effacer tout a fait. Je crois que, de cette 
maniére, aussi bien les macronucléocytes que les micronucléo- 
cytes peuvent tomber en dégénérescence; quant aux proleuco- 
cytes, on ne pourrait tirer des préparations la méme conclusion. 
KoLLMANN croit (1908, p. 8), que CuENoT (1896) avait pris les 
proleucocytes pour des noyaux nus; c’est impossible a cause de 
l’affinité toute différente pour les matiéres colorantes, présentée 
par ces deux types. Je n’ai jamais observé pour Carausius, que 
des cellules ou des parties de cellules fussent englobées par des 
phagocytes; les rares fois ow il se trouva une inclusion dans une 
cellule, il était impossible d’en établir le caractére. Dans les 
cellules du 1° type de Calliphora (v.s., pag. 4.79), il se trouva bien 
de temps en iemps des particules situées dans des vacuoles du 
plasma, qui peuvent provenir de leucocytes désorganisés. 

Mes cultures in vivo ont démontré qu’en certaines circon- 
stances expérimentales déterminées, les hémocytes des Insectes 
des espéces employées par moi peuvent aussi dégénérer d’une 
autre maniere, a savoir, surtout par karyorrhexis et pyknose. La 
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plupart des cellules se trouvant dans une goutte de sang pen- 
dante, sans contact avec l’air, s’accroissent; il se forme dans 
leur protoplasma de grandes vacuoles, les cellules prennent 
l’aspect de ce que la littérature appelle des cellules sphérulées. 
La chromatine du noyau se condense, pendant ce temps, en 8 
a 15 granules qui, aprés que la cellule s’est complétement dés- 
organisée, se trouvent libres dans le plasma sanguin en y con- 
servant pendant quelque temps leur individualité. 

Il est impossible d’indiquer pour un frottis le pourcentage des 
cellules en désorganisation, puisque la transition entre celles-ci 
et les cellules saines se fond peu a peu et que les derniéres phases 
de la désorganisation ne se reconnaissent pas avec certitude. 
Quant a la durée de ce processus, on est aussi peu fixé que pour 
celui de la mitose; nous mentionnons seulement le fait, que dans 
nos cultures in vitro de sang d’Insectes, qui ne montraient aucun 
signe de multiplication des cellules, il fut trouvé encore aprés 
4 semaines et davantage, des cellules dégénératives. En rapport 
avec le fait, que dans une culture de quelques jours seulement 
presque toutes les cellules étaient déja en désorganisation, on 
peut déduire que la désorganisation d’une cellule peut, en 
certaines circonstances, durer plusieurs semaines. En nous basant 
sur ce qui est généralement connu de la durée des mitoses, nous 
pouvons croire que ce processus s’accomplit dans un temps bien 
plus bref que n’en demande la dégénérescence d’une cellule. Si 
la mitose s’accomplissant dans le sang circulant est réellement 
le seul moyen de multiplication des cellules (v.s., pag. 518), 
il doit y avoir, par conséquent, dans le sang beaucoup plus de 
cellules qui sont en état de désorganisation qu’en état de mitose; 
cela correspond parfaitement 4 ce qui se trouve dans mes frottis 
de Carausius morosus. 


A Vopposé du nombre des cellules en dégénérescence, celui 
des cellules en état de mitose se compte assez facilement dans 
des frottis colorés 4 ’hématoxyline ferrique. Afin d’examiner 
s'il est probable que, chez Carausius morosus, le besoin de globules 
sanguins n’est satisfait que par la mitose dans le sang circulant, 
la fréquence de division des animaux normaux fut comparée a 
celle des animaux dont on avait tiré du sang et chez lesquels on 
pouvait donc s’attendre 4 une régénération. Comme il était 
connu que pour différents organismes il se présente une pério- 
dicité dans l’activité mitotique (voir par exemple SHarP 1926, 
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p. 146; DROoGLEEVER ForTUYN-VAN LEYDEN, 1916, 1924, 1926), 
il fallait vérifier d’abord si ’heure a laquelle le sang avait été 
examiné pour trouver le pourcentage des mitoses, avait eu une 
influence sur la fréquence mitotique. Cet examen fut fait par 
Mlle M. C. VREEDE sur des frottis. Chez des larves de Carausius 
du cinquiéme stade, la fréquence de division 4 une température 
de 18° C. se trouve étre la suivante (voir aussi le graphique III): 


Heure de la Nombre de noyaux se trouvant Nombre total des 
journée en état de mitose, par mille cellules comptées 
1.00 0.57 3547 
3.00 1,42 3508 
o°F5 1,57 1905 
7.00 1,75 2852 
g-00 1,35 2950 
II.00 1,12 2593 
13.45 0,84 2371 
15.00 1,02 6810 
17.00 0,00 1890 
19.00 0,70 3830 
21.00 1,08 1856 
23.00 0,86 4978 
2,00 
1,50 
1,00 
0.50 
ce) 
I 3 5 5 9 II 13 15 17 19 21 23, I 


h. 


Graphique III: Fréquence de division des leucocytes dans le 
sang de Carausius morosus 4 une température de 18° C. 


Par suite du petit pourcentage de mitoses (toujours au-dessous 
de 2/99), le matériel est trop restreint pour pouvoir en tirer une 
conclusion. Pourtant ce qui a été trouvé peut donner une indi- 
cation que l’activité la plus grande est située entre 3 heures et 
g heures du matin. Nous attirons encore l’attention sur le fait 
que l’éclosion des oeufs et la plupart des mues ont également 
lieu 4 cette partie de la journée. 
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Faisant suite a cela et a l’exemple de LAzARENKO (1925), Mlle 
R. ScuieRBEEK a examiné chez un certain nombre d’animaux 
du méme stade, s’il se présentait une réaction a une saignée sous 
forme d’une augmentation de la mitose; cet examen fut fait a 
différentes heures aprés la saignée et a des températures diffé- 
rentes. Les exemplaires furent cultivés dans une bouteille d’Er- 
lenmeyer dont le fond fut couvert de sable humide et qui fut 
placée dans un bain d’eau d’une température constante. Le 
sang ne fut tiré que quand les animaux eurent séjourné pendant 
au moins 24 heures dans ces conditions, afin d’exclure une réac- 
tion a ce changement de climat. Les résultats sont résumés dans 
les tableaux suivants. 


Série I. Température 15° C. (voir aussi le graphique IV). 


2 | 
ae Heure Nombre 
Frottis fait .. . heures —_ ae TS Rimi 
Ci a de la se trouvant en état de cellules 
aprés la saignée : ; : 3 3 
journée de mitose, par mille comptées 
6 heures 18 4,14 2900 
rote A. fe) 1,58 3800 
LGR ys 6 1,43 7000 
Oe ae 12 2,64 IOI0O 
36s, ne) 0,00 3366 
ao Ms, 12 ) I,12 5400 
Gor 75; fe) 0,39 7600 
72 5 12 1,50 6000 
4,00 
S/o 
3,00 
2,00 
1,00 
0 6 12 18 24 36 48 60 72 h. 


Graphique IV: Fréquence de division 4 une température de 15°C, 
aprés saignée. 
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Série II. Température 20° C. (voir aussi le graphique V). 


Beoeetut « eitheures Heure Nombre de noyaux Nombre total 
apres la saignée _de la se trouvant en état de cellules 
journée de mitose, par mille comptées 
2 heures 14 0,24 4175 
Avira 16 0,57 8750 
ege 18 0,33 3050 
1O=— 3 22 0,38 8000 
TOC EL 5s fo) 0,42 7200 
Tenet 6 0,30 3300 
DAT bass 12 0,28 3600 
Bins 0 0,83 4810 
Aid tes 12 0,00 2460 
bo. fe) 1,06 3770 
72» 12 4,11 730 
4,00 
00 
3,00 
2,00 
1,00 
o 246 Io 12 24 36 48 60 72 h. 


Graphique V: Fréquence de division 4 une température 
de 20° C., aprés saignée. 


Le temps nous faisant défaut il a fallu renoncer a faire des 
séries d’observations 4 des températures plus élevées. 

Les observations de la premiére et deuxiéme série qui ont 
été faites A 6 heures du matin, donc a une heure ot l’on aurait 
pu s’attendre 4 une fréquence de division plus élevée, sont loin 
de montrer une activité plus grande. 

La série I donna lieu a la supposition qu’une division plus 
fréquente se faisait déja aprés 6 heures, ou méme plus tot; c’est 
pourquoi dans la série II le pourcentage des mitoses fut examiné 
aprés 2 et 4 heures, sans que, toutefois, cette supposition fit 
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confirmée. Ce qui est curieux, c’est qu’a une température de 20° 
la fréquence des mitoses est plus petite qu’a 15° et méme plus 
petite que chez des animaux normaux. I] ne faut pas perdre de 
vue, cependant, que ce n’était pas la méme personne qui compta 
les mitoses pour les animaux normaux et pour les animaux dont 
on avait tiré du sang, de sorte qu’il est possible que, pour les 
animaux normaukx, les cas plus ou moins douteux furent comptés 
aussi, tandis que pour les autres séries ils ne furent pas comptés 
parmi les stades de mitose; des stades de spiréme ne se recon- 
naissent pas toujours avec certitude dans les préparations colo- 
rées a ’hématoxyline ferrique et ne furent donc pas comptés. En 
ce qui concerne la différence entre la série de 20° et celle de 15°, 
il est possible que pour la premiere le degré d’humidité de la 
bouteille d’Erlenmeyer ait été au-dessus de optimum et que 
les animaux se soient donc trouvés dans une condition défavo- 
rable. Les résultats de la série II donneraient lieu de supposer 
que la régénération ne se ferait intensément qu’aprés 3 jours, 
mais il ne faut pas perdre de vue que ce dernier nombre a moins 
de valeur a cause du petit nombre de cellules présentes dans la 
préparation. Pour autant qu’on soit autorisé a tirer des conclu- 
sions de ce qui précéde, on peut dire qu’il n’y a pas lieu de sup- 
poser, que la mitose se faisant dans le sang circulant de Ca- 
rausius morosus contribuerait pour une large part a la régénéra- 
tion des globules sanguins perdus. Pour étre fixé sur ce pro- 
bléme, il faudrait que ces observations soient répétées a l’aide 
d’un matériel beaucoup plus important, parce que l’influence 
du hasard est trés grande pour ces nombres si petits. D’autre 
part les expériences devront étre continuées pendant une période 
de temps plus longue et exécutées dans des circonstances de 
milieu mieux contrdlables. De plus, il ne fut examiné pour la 
détermination de chaque pourcentage qu’un seul animal, de 
sorte que les variations individuelles ont eu une grande influence 
sur les résultats. Ce n’est qu’un examen systématique trés am- 
plifié qui pourra fournir des résultats sirs. 

Les cultures in vitro, commencées afin d’étudier les possibilités 
de développement des leucocytes, n’ont pas eu de succés elles 
non plus. Sur quelques centaines de cultures on ne trouva que 
dans une seule —dusang d’unelarve de Saperda carcharias— beaucoup 
de cellules contenant des noyaux actif. Cette culture avait été 
cultivée sur lamelle, mélée avec une petite goutte du liquide de 
Drew et fermée a la paraffine. Aprés s’étre trouvée pendant 11 
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jours dans un endroit obscur, 4 température de chambre nor- 
male, cette culture fut fixée et colorée 4 ’hématoxyline ferrique. 
Dans une partie de cette préparation on trouva un champ de 
quelques centaines de cellules dans lesquelles se trouvait, a 
cété de noyaux pyknotiques et de noyaux en repos, un trés grand 
nombre de noyaux actifs, dont la plupart dans un stade de spi- 
réme et un seul dans un état d’anaphase trés distinct (voir fig. 27). 
Il reste parfaitement mystérieux, pourquoi cette seule culture 
présente une fréquence de division si élevée et seulement 4 un 
endroit déterminé. Des dizaines d’autres cultures, commencées 
et cultivées dans des circonstances autant que possible identiques, 
dégénérérent toutes sans que les cellules se soient multipliées. 
Nous avons pensé a la possibilité d’une infection microbienne 
ayant provoqué une réaction de karyokinétose — c’est un phé- 
noméne de mitose augmentée, découvert par PaILLoT (1919C¢ 
et d; 1923a, p. 205; 1933, p. 239) et observé par lui entre autres 
aprés une injection de certains microbes chez quelques espéces 
de chenilles. Mais un examen minutieux démontra Pabsence 
de microbes, de sorte que pour cette culture ils ne peuvent avoir 
été la cause de l’augmentation de la mitose. 

Les cellules sont serrées les unes contre les autres dans le champ 
des cellules en mitose et font ainsi penser aux “syncytia” de 
GLASER (1917) pour autant qu’on en puisse avoir une impression 
a aide de la description et de la figure. II] n’est pas question de 
fusion de cytoplasma. Que tant de cellules se soient trouvées 
réunies dés l’origine ou que cette masse compacte provienne 
d’une mitose, voila une question qu’on ne saurait trancher aprés 
coup. La seule chose qu’on puisse dire, aprés comparaison avec 
d’autres cultures du méme sujet, c’est que la derniére possibilité 
parait la plus vraisemblable. 

Quoi qu’on ait fait encore pour rendre les circonstances aussi 
favorables que possible et stimuler les cellules a se diviser (v.s., pag. 
517-518), les résultats furent nuls; aprés une semaine, ou méme 
plus vite, les cellules se trouvaient toujours dans un état plus ou 
moins avancé de désorganisation. Aucun des changements des 
conditions de culture n’a donné la moindre indication de la 
voie dans laquelle il aurait fallu faire des recherches pour avoir 
du succes. 

La seule indication générale que nous ayons pu déduire des 
cultures, c’est que les cellules se trouvant dans les cultures conte- 
nant un grand nombre de globules sanguins, ont gardé beaucoup 
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plus longtemps un aspect sain que celles se trouvant dans des 
cultures pauvres en cellules. Quand beaucoup de cellules se 
sont trouvées réunies, elles ont établi des communications entre 
elles et ont pris souvent une forme allongée, ressemblant aux 
cellules se trouvant dans les cultures de fibroblastes des Verté- 
brés. Le pouvoir des leucocytes des Insectes de prendre le ca- 
ractére d’un tissu, correspond parfaitement a Vopinion de 
BERLESE (1900b, p. 273) que, durant la métamorphose, elles 
pourraient se transformer, chez Calliphora erythrocephala, en cellu- 
les adipeuses et musculaires et aux observations de LAZARENKO 
(1925) qu’aprés introduction d’un corps étranger dans une 
larve d’Oryctes nasicornis, les leucocytes forment un tissu d’in- 
flammation autour de ce corps étranger. Quelque chose d’ana- 
logue se produit quand on pratique chez des Insectes une 
injection de particules phagocytables; il se forme alors autour 
de la substance injectée des nodules leucocytaires plus ou moins 
compacts (voir chap. III). 

L’espoir de pouvoir éclaircir les possibilités de développement 
des leucocytes au moyen de cultures in vitro, n’a pas été réalisé, 
de sorte que, en résolvant la question de savoir si les différentes 
formes de globules du sang des Insectes peuvent provenir les 
unes des autres par suite de différenciation, on devra se contenter 
ici a l’aide des données provenant d’un matériel fixé et coloré. 

L’absence de formes intermédiaires entre les oenocytoides, 
d’une part, et d’autres types de cellules, d’autre part, peut étre 
une indication que ces deux groupes de cellules ne peuvent naitre 
Yun de l’autre et quils ont, peut-étre, une origine différente, 
comme le croit Potsson (v.s., pag. 514). Mes coupes ne donnent 
aucune indication que les oenocytoides proviendraient des 
oenocytes. 

En ce qui concerne les différents globules de la catégorie 1, 
la fréquence de formes intermédiaires entre les types de cette 
catégorie chez Carausius et Calliphora améne a la conclusion que 
les cellules de ces types peuvent réellement naitre les unes des 
autres d’une maniére quelconque. Chez Carausius la composition 
des éléments formés du sang est la méme chez les jeunes larves, 
les vieilles larves et les adultes, de sorte qu’on ne peut en tirer 
aucune indication concernant les différences d’Age des cellules 
du sang, ce qui est possible, par contre, chez Calliphora. 

Chez Calliphora on trouve, surtout chez les jeunes larves, 
beaucoup de gros globules du 2° type (v.s., pag. 479) 


> 
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chez les larves plus Agées cette espéce de cellules diminue en 
nombre et en grosseur. Bien que dans ces grosses cellules nous 
n’ayons pas observé de mitose, nous sommes tentées de croire 
qu’elles se désagrégent en petites cellules, par voie de division, 
sans revenir chaque fois a la taille originale. En rapport avec la 
présence de formes intermédiaires, on inclinerait a croire qu’ elles 
se transforment finalement en cellules du 1° type. Si tel 
est réellement le cas, ce qui se passe pour les leucocytes serait le 
contraire de ce qu’on peut observer pour les cellules du corps 
adipeux du méme animal, c’est - a - dire que ces cellules adipeuses 
croissent toujours durant la vie larvaire, sans se diviser. 

Quant aux autres formes cellulaires décrites pour la larve de 
Calliphora, il n’y a peut-étre que les cellules décrites sous 5° qui 
soient dans un certain rapport (v.s., pag. 480) avec celles du 
corps adipeux. Plusieurs auteurs (p. ex. WIELOWIEJsKI 1886; 
BERLESE 1900b, p. 273; KOLLMANN 1908, p. 200; PoIsson 1924, 
p- 151) admettent la possibilité que certaines cellules pourraient 
se transformer en cellules adipeuses fixes, ou que ces deux espéces 
de cellules auraient une origine analogue. 

Si Pon veut se former une opinion sur |’évolution des leuco- 
cytes de la premiére catégorie de Carausius, on n’a pas d’autres 
données que la présence de mitoses et de formes intermédiaires 
entre des types déterminés de cellules (v.s., pag. 476/477). Les mi- 
tosesse trouvent en général pour cette espéce, dans les macronu- 
cléocytes, et non pas, comme le disent la plupart des autres 
auteurs, dans les proleucocytes. I] ne me semble pas improbable 
que les cellules provenant d’une mitose, aient d’abord l’aspect 
de proleucocytes, comme l’admet aussi HABER (1926; v.s., pag. 
450). Il se peut que ces proleucocytes se transforment de nouveau 
en macronucléocytes, car il se trouve entre ces deux types beau- 
coup de formes intermédiaires. Puisque je n’ai jamais trouvé 
aucune mitose dans les micronucléocytes, ni aucun organe 
lymphogéne, il faut bien admettre que les micronucléocytes 
doivent pouvoir naitre d’un autre type de leucocytes. Le grand 
nombre de formes intermédiaires entre les macronucléocytes et 
les micronucléocytes rend trés probable que la premiéere forme 
puisse se transformer dans la deuxiéme. 

Quant a l’origine des leucocytes granuleux (4° type, v.s., pag. 
476) de Carausius, on peut également en trouver une indication 
dans les frottis, puisqu’on trouve parfois des cellules ne conte- 
nant que quelques granules qui présentent l’aspect de ceux des 
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cellules du quatriéme type. A part ces granules, ces cellules 
présentent l’aspect d’une forme intermédiaire entre le type 2 et 
3 (fig. 13), de sorte qu’il est bien possible que les leucocytes 
granuleux proviennent de pareilles formes intermédiaires ou de 
macronucléocytes. Les granules des leucocytes constituent peut- 
étre une phase de développement postérieure de la premiére forme 
de granules décrite pour les macronucléocytes (v.s., pag. 475). 

Présenté sous une forme schématique, le rapport réel probable 
entre les différents types de cellules est comme suit: 


proleucocytes 
division croissance 
macronucléocytes 
= 
_- 
~ feed \ ‘ 
ea micronucléocytes 
~~ 


leucocytes granuleux 


On ne sera fixé sur les possibilités de développement des leuco- 
cytes, que quand la technique des cultures de sang in vitro sera 
suffisamment avancée pour que ces questions soient ouvertes 4 
lexamen expérimental. 


CHAPITRE III 


PHAGOCYTOSE S. L. 
Partie A. Apergu historique 


D’innombrables recherches ont été publiées au sujet de la 
phagocytose par les leucocytes des Insectes, surtout en rapport 
avec l’immunisation contre les maladies microbiennes; nous ne 
nous occuperons de cette littérature que pour autant qu’elle 
puisse servir 4 donner une notion générale du pouvoir phago- 
cytaire des leucocytes et a l’étude de la phagocytose des parti- 
cules indifférentes. 
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Afin d’examiner l’activité phagocytaire des cellules sanguines 
des Insectes envers des substances inertes, on injecte le plus 
souvent dans la cavité corporelle des suspensions de matiéres 
colorantes dans une solution physiologique salée, par exemple 
Vencre de Chine (DurHaAmM 1892; SussLorF 1906; BRUNTzZ 1908; 
BarRrRAT et ARNOLD 1910; MiLLER 1925; METALNIKOV et 
‘TOUMANOFF 1930; Vv. GEBHARDT 1932), le carmin (AGHAR 1928), 
ou tous les deux (CuENoT 1896; METALNIKOV 1903, 1908, 1924; 
HOLLANDE 1909, 1911). IwAsAKI (1927) travaillait avec des 
»précipités de celloidine broyés avec de l’eau salée physiolo- 
»gique”’, dont les particules avaient la dimension de 0,06 a 4 u 
{p292t). 


Les processus suivants, résultant de pareilles injections, ont 
€té décrits: ; 

1°. La phagocytose s.s. par des leucocytes séparés; 

2°. La formation d’agglomérations de cellules et de plasmodes; 

3°. La formation de ,,capsules’”” ou de ,,nodules leuco- 
»cytaires”’. 

Quelques auteurs décrivent encore le phénoméne suivant, 
résultant d’injections microbiennes: 

4°. La formation d’abcés ou de furoncles. 

Nous traiterons successivement les données concernant ces 4 
processus. 

° 


1°. La phagocytose s.s. par des leucocytes sépares. 


A lexception d’Iwasakl, tous les auteurs sont d’accord qu’une 
partie au moins des particules d’une suspension injectée se 
trouvent d’abord, au bout de quelques heures, fixées a l’extérieur 
de certains leucocytes, et plus tard séparées ou en groupes dans 
le protoplasma de ces cellules. D’aprés la plupart des auteurs 
les particules englobées se trouvent d’abord plongées dans le 
cytoplasma et sont ensuite entourées de vacuoles. La formation 
de vacuoles serait plus distincte 4 mesure que les particules se 
trouvent réunies en groupe plus grand. 

Iwasaki est le seul a constater (1927, p. 321), que les particules 
employées pa. lui ne sont pas englobées dans le corps de la 
cellule. 

D’aprés les auteurs cités, les types suivants de leucocytes 
phagocytent ces particules indifférentes: CutnoT (1896): le 
2° type; METALNIKov (1908): le 2° type = (1924): les ,,leuco- 
, cytes”; BRuNTz (1908): les ,,globules adultes” et ceux ,,en voie 
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,d’évolution”; BARRAT et ARNOLD (1910): les “phagocytes’’; 
HoLLaANDE (1911): les ,,phagocytes” (p. 294) et les jeunes 
adipoleucocytes (p. 292); HoLLANDE (1929): les macronucléo- 
cytes; MULLER (1925): les ,,Leucocyten”; AGHAR (1928): les 
micronucléocytes, les macronucléocytes ronds et fusiformes, les 
oenocytoides; METALNIKOV et TouMANOFF (1930): le 1° et le 
2° type. 

On a l’impression que, plus les recherches ont été étendues 
(aussi bien en ce qui concerne le temps que le matériel), plus 
on a trouvé de types cellulaires dans lesquels on retrouve les 
matiéres colorantes injectées. 

Les trés nombreuses expériences d’injections de microbes le 
prouvent également. Si les recherches sont continuées pendant 
une période plus longue, on constate que d’abord les micro- 
nucléocytes seuls phagocytent, ensuite, aussi les macronucléocytes 
et que finalement d’autres types de cellules montrent également 
une action phagocytaire. Cela est mentionné, par exemple, par 
METALNIKOV et GASCHEN (1922, p. 788), METALNIKOV (1927, 
p. 63), HoLLtanpE et AGHAR (1928), AGHAR (1928, p. 68), 
METALNIKOV et CHORINE (1930, p. 281, 292). 

PAILLOT a commencé par nier qu’outre les micronucléocytes, | 
d’autres types de cellules avaient un pouvoir phagocytaire 
(1923a, p. 194; ParLLor et No&z 1928, p. 114); plus tard il 
constate (1933, p. 227), que des microbes fortement phago- 
cytables, comme Bacillus liparis, peuvent tre vraiment englobés 
par les autres éléments, en nombre plus ou moins grand. Une 
pareille dépendance de l’activité phagocytaire du caractére de 
la substance injectée se manifeste aussi dans les recherches 
d’AcuHar (1928, p. 69) (v.s., pag. 491). 

On a observé une réaction phagocytaire des cellules sanguines 
non seulement envers des microbes, mais aussi envers quelques 
espéces de Flagellés, quand ceux-ci furent injectés dans 
la cavité corporelle de Galleria mellonella et de quelques autres 
espéces d’Insectes. Des recherches sur ce sujet furent faites par 
ZoTTA (1921b) avec Leptomonas pyrrhocoris Z. et par Iwasaki 
(1925) avec Trypanosoma equiperdum Doflein. Parttor également 
observa la phagocytose de Flagellés se trouvant dans le sang de 
chenilles d’Agrotis pronuba L., souffrant d’une infection naturelle 
par Leptomonas chatoni Paillot. 


Aprés les recherches de MeTrcunikorrF (1883) on se représentait 
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d’abord le mécanisme de la phagocytose chez les Insectes comme 
un englobement actif des microbes par les cellules sanguines a 
aide de pseudopodes. Cela ressortirait du passage suivant, ot 
Giaser dit, en parlant des “amoebocytes”: “An actual pseudo- 
“pod-like streaming has never been observed, but since we 
“find... forms... with foreign bodies within them (phago- 
“cytosis) there can be little doubt as to their mode of pro- 
“gression” (1915, p. 112). Cela prouve que GLASER ne peut se 
figurer la phagocytose qu’au moyen de pseudopodes. 

Sous ce rapport nous faisons remarquer que plusieurs auteurs 
considérent un ou plusieurs types des cellules sanguines décrites 
par eux, comme amoeboides ou capables d’étendre des pseudo- 
podes. Le plus souvent ce sont justement les types auxquels les 
auteurs prétent le rdle principal durant la phagocytose. 

De telles cellules, capables de changer activement leur forme, 
sont décrites par: Jones (1846); LizBeERKUHN (1872); DurRHAM 
(1892); VossELER (1903); PEREZ (1907); HOLLANDE (1909): les 
phagocytes; BARRAT et ARNOLD (i911): les deux types; Murr- 
KOWSKI (1924): toutes les formes; LAZARENKO (1925): le 1° type; 
MULLER (1925): les ,,Leucocyten”; HABER (1926); IWASAKI 
(1927): les formes a et b; AGHAR (1928): les micronucléocytes; 
HamIiLTON (1931): ‘‘leucocytoid oenocytes”; BLAUSTEIN (1935): 
foro? -et le 3° type. 

Par contre, il y a aussi quelques auteurs qui constatent qu’ils 
n’ont vu ni pseudopodes, ni amoeboidité chez les leucocytes des 
Insectes: GRABER (1871, p. 15); TEODORO (1911, p. 73); GLASER 
(1918, p. 42); PamLor (1923a, p. 199; 1933, p. 224). 

Les circonstances dans lesquelles ces divers auteurs ont fait 
ces observations, sont sans doute complétement inégales, ce qui 
doit avoir eu une grande influence sur leurs résultats (v.i., 
pag. 542). 

Tandis que GLASER, comme nous |’avons vu plus haut, admet 
d’abord l’amoeboidité (1915), il écrit plus tard (1918b, p. 42), 
apres avoir fait des observations in vitro, que les leucocytes 
restent entiérement passifs dans la phagocytose des microbes. 
PariLLot est de la méme opinion (1923a, p. 1993; 1933, Pp. 225)3 
dans le sang d’une chenille d’Euproctis chrysorrhoea mélangé du 
Bacillus liparis trés phagocytable, il ne trouva pas ,,le moindre 
»mouvement amoeboide des micronucléocytes’’, quand il observa 
le sang en goutte pendante. I] reste donc possible que les mi- 
crobes pénétrent dans les cellules de fagon active, ou bien que 
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la phagocytose soit un processus purement physico-chimique 
dans lequel il ne serait étre question d’une extension active de 
la superficie; LEDINGHAM (1908) admet cette derniére possibilité 
pour les Vertébrés. 

La rapidité de la réaction phagocytaire dépend, non seule- 
ment du caractére et de la dose (METALNIKOV 1924, p. 789, 790) 
de la substance injectée, mais aussi de la température ot on 
continue a cultiver les chenilles (METALNIKOV 1908, p. 583; 
1924, p. 788; IWASAKI 1925, p. 594; PAILLOT 1923a, p. 203-205; 
1933, P- 232-233; METALNIKov et CHORINE 1930, p. 281). 
L’intensité de la phagocytose parait décroitre avec la tempé- 
rature, comme cela est connu également pour les Vertébrés 
(LepINcHAM 1908, p. 194). PAILLOT suppose (I923a, Pp. 205; 
1933, p- 234), que ce phénoméne provient d’un changement de 
la viscosité du sang dont résulterait un changement de l’affinité 
entre les particules 4 phagocyter et les phagocytes. 


3°. La formation d’agglomérations de cellules et de plasmodes. 


Plusieurs auteurs décrivent qu’aprés injection d’une forte dose 
d’une suspension dans la cavité du corps de l’Insecte, ils y 
trouvérent d’abord des agglomérations de cellules, plus tard des 
plasmodes; quant aux derniers, ils proviendraient, d’aprés eux, 
de la fusion d’un certain nombre de cellules sanguines contenant 
des particules phagocytées. D’aprés METALNIKOV (1924, p. 822), 
ces plasmodes, ainsi que les ,,capsules” 4 décrire sous 3°, auraient 
» pour but de fixer les microbes dans des endroits déterminés et 
»d intensifier la digestion”. D’aprés cet auteur et aussi d’aprés 
des autres (par exemple Iwasakr 1927, p. 321) la formation de 
ces plasmodes, qu’on appelle ‘aussi ,,cellules géantes”’, se fait 
surtout quand on injecte une grande quantité d’une substance 
phagocytable ou des particules difficilement digestibles (parce 
qu’elles sont trés grosses, par exemple). La formation de ces 
plasmodes ou ,,cellules géantes’’, se faisant aprés qu’on a injecté 
des substances différentes chez différentes espéces d’Insectes est 
décrite par les auteurs suivants: CuENor (1896, p. 315; 1899); 
SussLoFF (1906, p. 690); METALNIKOv (1908, p. 577; 1920b; 1920d, 
P- 900-901; 1924, p. 789, 791; 1925; 1927); HOLLANDE (1909, 
p- 273); METALNIKov et GAscHEN (1922, p. 248); MULLER (1925, 
p- 19); Toumanorr (1925a); Iwasaxt (1927, p. 331); METAL- 
NIKOV et CHORINE (1930, p. 284); PAILLoT (1930, p. 204; 1933, 
p. 229); v. GEBHARDT (1932). 
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Les descriptions qui sont, le plus souvent, trés bréves, souvent 
ne permettent pas de déduire si, par le nom ,,cellules géantes”’ 
que plusieurs auteurs emploient comme identique au nom 
»plasmodes”’, il faut entendre réellement des syncytia plurinu- 
cléaires, résultant d’une fusion de pleusieurs phagocytes, ou 
bien si ces ,,cellules géantes” ne seraient que des cellules hyper- 
trophiées, uninucléaires. 

D’aprés Iwasaki (1927, p. 339) les deux formes se trouvent 
dans les ,,follicules’” ou ,,capsules’, dont nous parlerons ci- 
dessous. 


3°. 

C’est DurHam qui, le premier, a décrit qu’aprés avoir injecté 
une suspension d’encre de Chine chez un exemplaire de Dytiscus 
marginalis L., il observa que les particules d’encre se fixérent en 
grumeaux, surtout a la proximité du coeur, et que les leucocytes 
se placérent autour, tandis que ceux placés a l’intérieur s’apla- 
tirent, a mesure que plus de cellules vinrent se grouper autour. 
Le point de départ pourrait étre, suivant DURHAM: soit une masse 
de particules échouée entre les tissus de Il’Insecte, soit un amon- 
cellement de cellules sanguines fortement chargées de particules 
phagocytées. Autour de ces formations il se déposa toujours de 
nouvelles cellules sanguines, souvent plus ou moins remplies, a 
leur tour, de particules. Chaque masse de cellules finit par étre 
composée le plus souvent de plusieurs nodules primaires. 

Plus tard ces nodules ont été décrits par plusieurs auteurs sous 
des dénominations différentes: CuéNor parle de ,,kystes”’ (1896, 
p- 315); METALNIKov de ,,capsules” (1908, p. 578; 19204 et c; 
1921, p. 367; 1924, p. 810; 1925; 1927), comme aussi METAL- 
NIKOV et GASCHEN (1922, p. 251), TOuMANOFF (1925a), METAL- 
NIKOV et CHORINE (1930, p. 285); Iwasakr (1927) parle de 
»follicules’; HoL~LANDE et G£Ly (1929) et PAILLOT (1935) 
parlent de ,,nodules leucocytaires”’. 

IwasakI (1927) fait une étude spéciale de la formation des 
follicules aprés avoir injecté des ,,précipités de celloidine broyés 
,,avec de l’eau salée physiologique”’ chez les chenilles de Gallerta 
mellonella. 11 croit que l’endroit ou se forment les follicules est en 
rapport avec l’étroitesse des lacunes, la dimension des particules 
et la circulation du sang. Les petits morceaux de celloidine 
s’entourent de cellules, autour desquelles se placent constamment 
de cellules nouvelles. Finalement il y a une masse centrale com- 
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posée de particules de celloidine et de cellules hypertrophiées, 
provenant des cellules affluées les premiéres et qui, par fusion, 
peuvent devenir des cellules géantes contenant de 3 a 6 noyaux. 
Autour de cette masse centrale se trouvent quelques couches de 
cellules sanguines aplaties, modifiées de fagon a devenir un tissu 
conjonctif, de la membrane cellulaire desquelles proviennent des 
fibrilles. En outre, il se présente dans cette solide paroi folliculaire 
des cellules géantes uninucléaires. A l’extérieur de cette paroi 
folliculaire en couches superposées, se trouve une quantité de 
leucocytes ayant conservé leur forme primitive, en grand nombre 
le plus souvent. 

Le commencement du follicule est formé selon Iwasaxkr par 
des cellules intermédiaires entre la ,,forme a” et la ,,forme b’”’; 
l’auteur conclut du fait, que 5 heures aprés une injection, il se 
trouve dans le sang circulant un pourcentage bien plus petit de 
cellules de la forme a qu’avant l’injection, que la forme inter- 
médiaire qui forme le follicule peut se développer trés vite de 
la forme a. La possibilité que les cellules de la forme a seraient 
soustraites au sang uniquement a cause de la blessure seule et 
non pas parce qu’elles prennent part a la formation d’un folli- 
cule, n’a pas été éliminée par des expériences de contréle, ce qui 
serait cependant trés souhaitable, 4 mon avis. 

METALNIKOV (1924, p. 810) voit dans ces processus de for- 
mation des capsules chez Galleria des événements ,,tout a fait 
»analogues a ce qui se passe chez les animaux supérieurs lors de 
»la formation de la tubercule’’; cette opinion est combattue plus 
tard par HoLLannvE et GELy (1929) qui examinent la formation 
des nodules leucocytaires chez différentes espéces de chenilles 
aprés injection de Bacilles de Kocu, sans connaitre — en tout cas 
ils ne le mentionnent pas — le travail d’Iwasaxt. Suivant ces 
auteurs les nodules sont toujours composés de nodules simples, 
qui sont formés, eux, ,,par la réunion d’un ou de plusieurs 
»macronucléocytes ayant phagocyté un ou plusieurs micro- 
»nucléocytes chargés de Bacilles de Kocn.’? Ces macronucléo- 
cytes ne s’hypertrophieraient, ni ne se fusionneraient en une 
cellule géante. Ils sont entourés de macronucléocytes qui 
s’étirent et s’aplatissent. La différence entre cette situation et 
celle des tubercules des Vertébrés consiste d’aprés les auteurs, 
entre autres, en l’absence d’une cellule géante et de tissu 
conjonctif. 


PAILLOT (1935), aprés avoir fait des observations sur des Vers 
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a soie infectés expérimentalement avec Streptococcus bombycis, 
partage en substance cette opinion; il remarque seulement que 
le noyau des nodules peut aussi étre formé par une masse bac- 
térienne ne contenant pas de cellules sanguines et que ce sont 
aussi bien les macronucléocytes que les micronucléocytes qui 
prennent part a cette formation. PamLor compare ensuite le 
processus décrit ci-dessus au phénoméne que des larves blessées 
et mortes d’Insectes entomophages sont attaquées, elles, par des 
phagocytes de l’héte, mais non pas des larves saines. D’ apres lui 
les microbes ne seraient phagocytés qu’aprés avoir été mis, par 
suite d’autres influences, dans un état de dégénérescence. 

TOuMANOFF (19254) décrit les capsules qui se présentent chez 
Carausius morosus (Dixippus morosus) aprés injection avec des 
Bacilles tuberculeux, en disant qu’elles se composent de cellules 
géantes entourées de cellules conjonctives. Il énumére les 
différences suivantes avec les capsules de Galleria mellonella: 1° il 
ne se présente pas de phagocytose rapide, complete (la tempé- 
rature a laquelle les recherches ont été faites n’est pas indiquée, 
conf. pag. 532); 2° les capsules ne sont pas construites de facon 
aussi solide; 3° il ne se présente presque pas de digestion, de 
sorte que les capsules n’effectuent que ,,l’isolement et la fixation 
»des Bacilles intactes”; ToumMANorF considére la situation comme 
une espéce de symbiose, parce que les deux organismes restent 
vivants. 


Ce ne sont pas seulement les microbes et les particules phago- 
cytables qui sont enkystés de cette facon; un pareil enkystement, 
ou en tout cas un enveloppement au moyen de leucocytes a été 
décrit également pour des oeufs morts (PAILLOT 1928), pour des 
coques vides (RIETRA 1932, p. 103), pour des larves mortes ou 
blessées (PANTEL 1898, p. 68; 1910, p. 159; THOMPsoN 1915), 
p- 66; RreTRA 1932, p. 105) et pour des exuvia (PANTEL 1808, 
p. 68; 1910, p. 160), tous provenant d’Insectes parasitaires. Il 
parait que parfois méme des oeufs sains (MEYER 1927) et des 
larves saines (STRICKLAND 1930) de parasites entomophages sont 
attaqués par les cellules sanguines de ’héte. 

A ces phénoménes d’enkystement on peut comparer ce que 
LAZARENKO (1925, p. 456-498) a vu se produire, quand il a 
introduit un fin tubule de celloidine (longueur 6 mm, diamétre 
extérieur 21/, 42 3 mm, diamétre intérieur 1 a 11/, mm) dans la 
cavité du corps de la larve d’Oryctes nasicornis. Les symptémes 
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inflammatoires se présentent de la fagon suivante: les cellules 
fusiformes se collent contre le tubule, les cellules affluées les 
premiéres dégénérent, celles arrivées plus tard s’hypertrophient 
et forment un syncytium, dans lequel se présentent des foyers 
lymphogénes qui, bien qu’on n’y ait jamais observé de mitoses, 
sont pourtant reconnaissables comme tels par suite de l’amon- 
cellement considérable de noyaux. Plus tard les noyaux se 
trouvant dans ces couches périssent, ce qui fait qu’il se développe 
un tissu conjonctif sans cellules. 

Les cellules rondes (1° type, v.s., pag. 453) se rassemblent plus 
périphériquement en masses, mais ne forment pas de syncytia 
et ne perdent pas leur noyau. 


4°. 
Quelquefois METALNIKOV (1924, p. 811), aprés avoir injecté 
une petite quantité de certains microbes virulents a des chenilles 
de Galleria mellonella, constata l’apparition de taches noires sur 
la peau des chenilles. A l’examen en coupes, il se présenta sous 
chacune de ces taches, juste sous la peau, une agglomération de 
leucocytes entourant des masses de microbes et qu’on pourrait 
comparer a ce que chez les Vertébrés on appelle un abcés. Le 
contenu de l’abcés se dégage plus tard par rupture de la peau. 
METALNIKOV et CHORINE (1930, p. 285) ont observé le méme 
processus pour Pyrausta nubilalis aprés injection de microbes. 
On peut y comparer les phénoménes que SussLorF (1906) 
observa aprés avoir injecté une suspension d’encre de Chine a 
quelques Insectes. I] observe qu’aprés cing jours environ, chez 
Locusta viridissima L., des plasmodes énormes pénétrent dans 
l’épiderme, chez Gryllus domesticus L. des leucocytes séparés, chargés 
d’encre de Chine. Les cellules sanguines se désorganisent A cet 
endroit et les matiéres excrétoires sont expulsées lors de la mue. 


La formation a’abcés ou de furoncles. 


Il est intéressant d’examiner quelle valeur les auteurs attri- 
buent aux processus décrits plus haut en ce qui concerne la lutte 
des Insectes contre leurs parasites naturels de la cavité du corps. 
On a trouvé que plusieurs espéces de microbes peuvent étre 
mises hors d’état de nuire par les cellules sanguines, s’ils ne se 
présentent pas en quantité trop grande. BALBIANI (1886) con- 
state déja que les espéces d’Insectes qui ont peu de globules 
sanguins, meurent plus facilement d’une infection microbienne, 
que les espéces qui en ont beaucoup, comme les Orthoptéres. 
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v. GEBHARDT (1932) remarque que dans le sang d’exemplaires 
en état de jeGne des Carabides il se présente des bactéries trés 
mobiles, extracellulaires, qui sont complétement absents chez 
des individus bien nourris; il en cherche l’explication dans la 
possibilité d’une diminution d’activité des cellules phagocytantes 
durant le jetine. 

En examinant la valeur que les différents auteurs attribuent 
a la phagocytose par les cellules sanguines, pour réduire a 
Yimpuissance les microbes dans la cavité du corps des Insectes, 
on constate que ce sont surtout METALNIKOV (p. ex. 1923, 
p- 536; 1924, p. 826; 1927) et son école (p. ex. METALNIKOV et 
CHORINE 1930, p. 289) qui attribuent a la phagocytose le rdéle 
principal dans cette défense; ils basent leur opinion sur de mul- 
tiples recherches. 

D’autre part, on a constaté que les phagocytes ne sont pas 
toujours capables de mettre hors d’état de nuire les parasites de 
la cavité du corps. Les larves saines d’ Insectes entomophages qui 
vivent librement dans la cavité corporelle de leur héte, ne sont 
pas affectées par les leucocytes, d’aprés la plupart des auteurs 
(p. ex. CuENOT 1896, p. 323; PANTEL 1808, p. 67; 1910, p. 1593 
THOMPSON 1913, I915a et b; 1930a et b). 

Dans les infections microbiennes également, les phagocytes 
sont loin de pouvoir toujours purifier la cavité du corps d’orga- 
nismes nuisibles. C’est que, aprés injection de certaines espéces 
de bactéries, il ne se présente aucun englobement de ces microbes; 
METALNIKOV et ses éléves parlent alors d’une_ ,,chimiotaxie 
,négative des phagocytes envers les microbes” (METALNIKOV 
1921, p. 370; METALNIKOV et CHoRINE 1930, p. 278)!). Aprés 
injection d’autres espéces déterminées de microbes, ceux-ci sont 
bien englobés dans le corps cellulaire des cellules sanguines, mais 
ces derniéres ne semblent pas avoir le pouvoir de les digérer; les 
leucocytes se désagrégent alors et lInsecte meurt (PAILLOT 
1920b; METALNIKOV 1908, p. 582-583; 1924, p. 806; TOUMANOFF 
1925b; METALNIKOV et CHORINE 1930, p. 284). 

En rapport avec ce fait et avec celui que, dans la défense d’un 
Insecte contre des infections microbiennes, il se présente souvent 
aussi une réaction humorale, il y a quelques auteurs qui, con- 


1) Par l’emploi du terme ,,chimiotaxie’’, ils donnent 4 entendre que, 
d’aprés eux, il serait question, dans la phagocytose, d’un déplacement actif 
des leucocytes, opinion qui n’est pas vérifiée par les observations in vitro 


(v. s., pag. 531). 
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trairement 4 METALNIKOV, n’attribuent 4 la phagocytose qu’un 
role de peu d’importance dans le triomphe des infections micro- 
biennes (GLASER 1918b, p. 39; PAILLoT 1920b; 1923a, p. 265; 
1933, P- 311). 

Tl sera trés difficile d’estimer a sa juste valeur l’importance de 
la phagocytose dans la défense d’un Insecte contre les infections 
bactériennes, puisque les phénoménes qui se présentent aprés 
injection de diverses substances, sont de nature trés différente. 
On pourrait dire avec METALNIKOV (1924, p. 814): ,,Chaque 
substance, chaque microbe, introduit dans le corps, provoque 
une réaction spécifique.” 


Partie B. Recherches personnelles et discussion 
des résultats 


§ 1. Matériel et méthodes. 


Afin d’étudier la phagocytose par les éléments cellulaires du 
sang des Insectes, j’ai fait des expériences d’injection sur Caraustus 
morosus Brunner, pour lesquelles je me suis servie surtout d’ani- 
maux du cinquiéme au septiéme stade (v.s., pag. 467). 

Pour réduire le probléme au plus simple, et mettre le moins 
possible en cause des influences inconnues, je n’ai injecté qu'une 
suspension de particules indifférentes. KrijcsMAN a démontré 
(1928, p. 252-254), que les matiéres d’injection les plus em- 
ployées, ’encre de Chine et le carmin, forment, aprés avoir été 
mélangées d’eau, un suspensoide, c’est-a-dire un liquide con- 
tenant, outre les particules se trouvant en suspension, des par- 
ticules en solution colloidale. Ces petites particules, qui sont 
ultramicroscopiques (diamétre < 0,1 «), peuvent se diffuser, ce 
qui fait que, si aprés injection d’un tel suspensoide l’on en 
retrouve une partie dans les leucocytes, il n’est pas permis d’en 
conclure quil s’est fait une phagocytose, car il est trés possible 
que les particules de matiére colorante visibles dans les cellules, 
se soient formées par une concentration de particules ultra- 
microscopiques, qui n’ont pas été englobées dans les cellules par 
voie phagocytaire. 

Afin d’éliminer cette possibilité d’erreur, il faut donc se servir 
d’une suspension pure; dans ce but j’ai choisi une suspension 
de 1 gramme de poudre Norit, c’est du charbon médicinal (de 
la N.V. Algemeene Norit Maatschappij 4 Amsterdam), dans 
50 cm$ d’eau physiologique salée 4 0,5 % dans de l’eau distillée. 
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_ Suivant Kesyosusn la poudre Norit ne contient pas de particules 


plus petites que 0,24 u. Des mesurages m’ont démontré, que les 
ee ee eee emer a ps toutes lex pasticsties 


particules 
éventuciles dans la conduite des leucocytes envers des particules 
| de dimensions différentes. Cette suspension fut injectée latérale- 
ment 2 une cinquantaine d’exemplaires de Carausius, entre le 
abdominal. 


Pour autant que fai pu observer, cette solution 4 0,5 % n’a 
pas Vinfluence nuisible sur les cellules du sang. Le sang des 
| + animaux 4 qui je Pavais injectée présenta au contréle, aprés 
5 15, 39, 60 minutes, un aspect cytologique parfaitement 
normal. Si Yon injecte, au contraire, une quantité quelque peu 
importante Ceau distillee, les cellules des frottis faits peu aprés 

un aspect grossi et fortement vacuolisé. Ce n’est que 


sont, partiellement, 

que dans cette suspension lasédimentation se fait trés rapidement, 
nécessite Yusage dune aiguille relativement grosse et une trés 
grande rapidité dans lopération. La grosse aiguille fait une plaie 
asez large qui gust cependant complement aprés badigeon- 
nage avec une solution de collodion. Il est cependant inévitable 
quan peu de sang et de liquide injecté coulent de la plaie, ce 
qui fait qu'un dosage exact de la suspension n’est pas possible. 
Le animaux, traité: de Ia sorte, furent cultivés dans les cir- 
constances que nous avons décrites plus haut (pag. 467). Aprés1/,, 
Me, I, ee Boe So 3 18, 24 heures, 2, 5, 7, 28, 46, 65 et 104 
| jours il fut fait des frottis (une centaine en total) du sang de ces 
animaux, suivant la méthode habituelle (v.s., pag. 470-471). Pour 
chaque observation on fit usage d'un animal nouveau, dont on 
; Ww avait jamais prélevé du sang, afin qu’un prélevement antérieur 
ne pit influencer les résultats. 

Dans 15 cas les animaux, aprés le prélévement du sang pour 
les frottis, furent fixés et des morceaux coupés en séries, qui 
furent ensuite wolorés au Giemsa ov 4 Vhématoxyline Ehrlich- 
éosine. Pour ces coupes, on prit le plus souvent un morceau de 
Yabdomen. 

. Toutes ces expériences furent faites 4 température de chambre. 
Mon plan original, d’ observer aussi la phagocytose a des tem- 
pératures plus Glevées, dut étre abandonné, faute de temps. 
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Dans un but de comparaison on injecta 4 une vingtaine 
d’animaux une solution diluée de 1 cm® d’encre de Chine, tel 
qu’elle se vend a l’état liquide dans le commerce, dans 50 cm* 
d’une solution aqueuse de NaCl a 0,5 %. 


§ 2. Résultats des recherches personnelles et dis- 
cussion. 


Les résultats de mes recherches sur la phagocytose des cellules 
sanguines de Carausius au moyen d’injections au Norit confir- 
ment, en général, cé que d’autres expérimentateurs ont découvert 
chez plusieurs autres espéces d’Insectes au moyen d’injections 
d’autres substances. 

Les processus traités séparément dans la partie A de ce cha- 
pitre, seront également discutés ici, a tour de réle. 


° 


1°. La phagocytose s.s. par des leucocytes sépares. 


Ce processus peut le mieux étre étudié sur des animaux aux- 
quels on a injecté une petite quantité de Norit (v.i., pag. 117). 
En faisant des frottis du sang de ces animaux, une demi-heure 
environ aprés l’injection, on trouve que presque toutes les par- 
ticules de charbon sont encore indépendantes des cellules; 
quelques-unes seulement se trouvent contre les leucocytes, mais 
cela pourrait étre fortuit. L’aspect cytologique du sang n’a subi 
aucun changement. 

Ce n’est qu’aprés deux heures environ qu’une partie relative- 
ment importante des particules s’est attachée a l’extérieur des 
leucocytes. Il est curieux de constater qu’un trés grand pour- 
centage des cellules reste complétement libre de particules, tandis 
qu’aux quelques cellules, sur la superficie desquelles il s’est 
attaché de la matiére colorante, un grand nombre de particules 
noires se trouvent réunies, de fagon 4 cacher presque compléte- 
ment la cellule (fig. 28). On observe donc des différences dans 
la conduite des leucocytes. En y regardant de prés, on découvre 
que ces différences de conduite ne sont accompagnées que 
jusqu’a un certain point d’une différence de la structure cytolo- 
gique visible dans les préparations. On constate, que les cellules 
qui rassemblent autour d’elles des particules noires, appar- 
tiennent au 1°, 2° et 3° type et aux formes intermédiaires entre 
ces types (la catégorie 2, v.s., pag. 476-477), mais que méme parmi 
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elles la majeure partie reste libre de particules, et que celles 
auxquelles les particules se sont attachées ne présentent pas de 
différence dans la structure cytologique. 

On constate de plus, que l’affirmation de certains auteurs 
disant que les particules s’attachent d’abord 4 un type déterminé 
de cellules et plus tard seulement a des cellules d’un autre type, 
ne correspond pas en ce cas a la réalité; un examen prolongé 
démontre quwil ne s’y ajoute pas de cellules d’un autre type. 

Le plus souvent, les particules séparées ne disparaissent du 
sang que lentement. Cela dépend en grande partie de la quantité 
de la substance injectée. Si cette quantité est grande, il se passe © 
quelques semaines avant que les particules libres aient été sous- 
traites au sang. Lorsque la quantité est petite, la plupart des 
particules se sont attachées aux cellules ou sont englobées par 
elles, aprés 12 heures environ, et ce processus est terminé pour 
la presque totalité aprés deux jours. La plupart des particules 
qui sont encore libres alors dans ’hémolymphe, sont plus 
grandes que 10 vu. Ces grands morceaux restent toujours libres 
dans le sang; méme dans des frottis faits 65 jours aprés que 
animal avait été injecté, leur aspect est encore parfaitement 
égal a celui que présentent les particules dans la suspension; ils 
paraissent étre trop grands pour pouvoir étre englobés dans une 
cellule et ne semblent provoquer aucune autre réaction. 

On observe souvent un changement des cellules qui phago- 
cytent; dans des préparations faites quelques heures aprés l’in- 
jection, le noyau de plusieurs de ces cellules est agrandi et a 
perdu sa structure et sa colorabilité spécifique, de sorte que la 
limite envers le cytoplasma devient floue. En méme temps le 
cytoplasma lui-méme s’écoule (fig. 29). Je crois que ces cellules 
dégénérent complétement, ce qui fait que les particules rede- 
viennent libres dans le sang. Cela pourrait expliquer le fait, que 
le plasma contient une petite quantité de particules de Norit 
isolées qui ne sont pas trop grandes pour étre englobées par les 
leucocytes encore quelques semaines aprés une injection. 

D’autres cellules cependant qui ont phagocyté, conservent 
leur aspect oxiginal; les granules noirs se trouvent le plus souvent 
plongés directement dans le cytoplasma, rarement dans une 
vacuole claire (fig. 30). 

Pour autant qu’on puisse conclure de |’examen des prépara- 
tions, l’englobement des particules de Norit se fait sans qu’il se 
présente des phénoménes d’amoeboidité ou que des pseudo- 
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podes se forment. Dans les cellules vivantes observées dans une 
goutte pendante je n’ai jamais vu non plus de prolongements 
pseudopodiques. Ce n’est que quand on laisse une goutte de sang 
pendant quelques minutes sur un porte-objet, que les cellules. 
sanguines qui sont en contact avec le verre, étendent de longs. 
pseudopodes filiformes, comme c’est le cas, d’aprés MuTTKOWSKI 
par exemple (1924, p. 133) lors de la cicatrisation d’une plaie. 
L’extension de pareils pseudopodes me semble étre un processus 
irréversible. Les cellules ayant étendu des pseudopodes mour- 

raient, tot ou tard, sans avoir pu reprendre leur forme originale. 
Des -cellules qui se trouvent dans une goutte pendante con- 
servent beaucoup plus longtemps leur forme originale arrondie 
que celles qui sont en contact avec le verre. Dans les observations 
mentionnées dans la littérature sur le pouvoir des leucocytes 
des Insectes d’étendre des pseudopodes (v.s., pag. 531) on 
indique rarement de fagon précise dans quelles conditions se 
trouvaient les cellules durant ces observations, ce qui rend 
difficile d’estimer a leur juste valeur les changements de forme 
décrits par les divers auteurs. Ils ont probablement souvent 
attribué aux cellules sanguines des Insectes le pouvoir de changer 
activement leur forme, comme phénoméne vital 4 cause des 
phénoménes décrits plus haut et que, pour ma part, je considére 
comme dégénératifs, ainsi que par exemple les changements de 
forme décrits par MutrKowski (1924). L’observation d’Iwasakr 
(1927, p. 323), que ses formes a et b du sang de Galleria changent 
visiblement de forme en 5 minutes, n’a également qu’une valeur 
trés douteuse, puisqu’il n’indique pas précisément les circon- 
stances dans lesquelles se trouvaient les cellules; une période de 
cinq minutes est assez longue, 4 mon sens, pour désorganiser les 
cellules dans certaines circonstances. 

Comme je lai remarqué plus haut, les particules de Norit qui 
n’ont pas un diamétre au-dessus de 10 » sont englobées dans les 
cellules libres de Carausius. Iwasaki croit (1927, p. 321) que les. 
particules de celloidine employées par lui, qui ont un diamétre 
moyen de 2 pu, sont trop grandes pour étre englobées par les 
cellules sanguines de Galleria mellonella. Mais si on considére que 
des particules de Norit ayant des diamétres jusque 10 p, des 
érythrocytes (METCHNIKOFF 1901, p. 75) et des Flagellés (v.s., 
pag. 530) sont bien phagocytés, la conclusion s’impose que ce 
n’est pas tant la grosseur que le caractére des particules qui a 
été cause du résultat négatif des recherches d’IwWAsAKI. 
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° 


2°. La formation dagglomérations de cellules et de plasmodes. 


On trouve des agglomérations et des plasmodes de cellules 
sanguines aussi bien dans des frottis que dans des coupes faites 
d’exemplaires de Carausius quelques heures aprés qu’on leur a 
injecté une suspension de Norit. Surtout quand une quantité 
assez considérable de substance a été injectée, on découvre trés 
vite — aprés 15 a 30 minutes — que des cellules, 4 la superficie 
desquelles se trouvent des particules de Norit, se posent les unes 
contre les autres; il ne s’est pas encore fait alors de fusion de 
cytoplasma. On ne trouve jamais ici autour des cellules des 
quantités de substance aussi considérables que ne le représente 
METALNIKOV (1908, pl. XXI, fig. 45) pour Galleria aprés une 
injection de carmin. 

Aprés une heure ou davantage, on trouve, méme chez les 
animaux qui ont eu une petite injection, des groupes de cellules 
qui se sont fondues les unes des autres; des particules noires 
se trouvent répandues dans la masse commune du cytoplasma 
(fig. 31). 

Ces plasmodes semblent pouvoir dégénérer assez vite, comme 
des leucocytes isolés qui ont phagocyté (v.s., pag. 541); dans des 
frottis faits environ 5 heures et davantage aprés l’injection on 
trouve souvent des plasmodes dont la masse cytoplasmique 
s’écoule, tandis que les noyaux deviennent hypochromatiques et 
perdent leur contour bien délimité. 

Dans des coupes également on peut observer, peu aprés une 
injection, des agglomérations de cellules et des formations de 
plasmodes; il est souvent trés difficile d’établir avec certitude 
sil s’est fait une fusion de plasma ou bien si les cellules sont 
seulement trés serrées les unes contre les autres. 

Je crois que, dans la majeure partie des cas, les cellules con- 
servent leur individualité et ne se fondent donc pas en un syn- 
cytium. Ces masses de cellules sont tantét d’une structure 
détachée tantdét elles forment un tissu fortement cohérent rem- 
plissant, en grande partie, les cavités entre les autres tissus de 
Panimal. 

D’une part les frottis démontrent que les plasmodes dégénérent 
facilement, mais d’autre part les coupes prouvent que des cellules 
sanguines agglomérées, qui ont été soustraites a la circulation, 
peuvent vivre encore trés longtemps. De telles masses de cellules 
se trouvent en grande quantité méme dans des coupes d’animaux 
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qui ont été fixés 2 4 3 mois aprés l’injection; les cellules dans ces 
coupes se trouvent le plus souvent serrées les unes contre les 
autres, mais elles sont distinctement délimitées (fig. 32). On ne 
trouve pas de cellules hypertrophiées uninucléaires. 


° 


3°. La formation de nodules leucocytaires. 


Si ’on ouvre des animaux, auxquels une suspension de Norit 
a été injectée, quelque temps aprés cette injection, des groupes 
de particules noires se retrouvent sur tous les endroits possibles 
de la cavité du corps, entre les muscles, les lobes du corps adipeux, 
etc.; ils sont répandus au hasard aussi bien dans le thorax que 
dans abdomen. Des organes phagocytaires, qu’on peut recon- 
naitre par un fort amoncellement local de la matiére colorante, 
que CuENoT (1896, pp. 316-321) et DAwyborF (19042 et b) par 
exemple ont trouvés chez d’autres Orthoptéres, ne se découvrent 
pas chez Carausius. L’étude de coupes m’a donné la conviction 
que l’endroit ot: se trouvent les masses noires dépend en majeure 
partie: 1°. de l’endroit ou linjection a été administrée (prés de 
ce point il se retrouve plus de Norit que partout ailleurs dans le 
corps), 2°. de l’étroitesse des lacunes, 3°. de la dimension des 
particules. Une influence importante.de la direction du courant 
sanguin, qui ferait prévoir la présence d’un amoncellement de 
substance noire surtout dans les derniers segments abdominaux, 
ne se manifesta pas. Il est probable que les particules échouent 
trés peu de temps aprés l’injection, de sorte que la circulation du 
sang ne joue pas un réle prépondérant dans la distribution des 
particules dans le corps. 

Le sort subséquent de ces masses échouées dépend de la quan- 
tité de substance injectée. Si elle a été grande, les grumeaux noirs 
restent pendant des semaines parmi les tissus, sans qu’il s’amon- 
celle beaucoup de leucocytes autour. On a l’impression que 
animal ne dispose pas d’assez de leucocytes pour isoler tant de 
substance. 

Si Pinjection n’a pas été grande, on voit aprés quelques heures 
des leucocytes se placer autour des grumeaux les plus importants 
des particules de matiére colorante et on les voit entourer peu a 
peu complétement les corps étrangers qu’ils isolent ainsi du 
reste du corps. 

On ne saurait indiquer avec précision le moment o& commence 
la formation des follicules. Dans quelques séries d’animaux, fixés 
une heure aprés Vinjection, il se présenta & ce moment déja 
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beaucoup de cellules réunies autour du Norit; dans d’autres 
séries, faites d’animaux qui n’avaient été tués qu’A un moment, 
variant de quelques jours a 6 semaines aprés l’injection, il ne s’en 
présenta pas encore. Comme nous l’avons remarqué plus haut, 
cela dépend surtout de la quantité de la substance injectée, bien 
que, d’autre part, il faille constater qu’un pareil rapport ne peut 
pas toujours étre établi. 

Il ne se présente pas ici une structure pareillement solide, 
comme celle décrite pour les capsules de Galleria mellonella (v.s., 
pag. 533-535), ce qui correspond parfaitement a ce que Touma- 
NOFF trouva (1925a) aprés avoir injecté des Bacilles tuberculeux 
a Carausius morosus (Dixippus morosus) (v.s., pag. 535). 

Ce qui est trés remarquable, c’est que dans un seul animal, a 
des endroits situés tout prés les uns des autres, les nodules 
peuvent présenter une grande différence de solidité. C’est le cas, 
par exemple, pour les nodules représentés dans les figures 33 et 
34, qui ont été dessinés d’aprés des coupes éloignées seulement 
de 110 » les unes des autres, dans un animal fixé une semaine 
apres l’injection. On ne pourrait donc conclure d’aprés les 
coupes de quoi provient cette différence. En admettant que la 
formation des nodules commence au méme moment a tous les 
endroits du corps, on ne pourrait donc pas établir avec certitude 
quel aspect les nodules auront a un moment donné aprés |’in- 
jection. 

Les nodules sont composés le plus souvent de plusieurs noyaux 
composés eux-mémes de particules de Norit entourées de quel- 
ques couches de cellules aplaties contenant souvent, a leur tour, 
des particules de matiére colorante. On ne pourrait déterminer 

'd@aprés les coupes quels types de cellules prennent part a la 
formation des nodules, parce que les différents types présentent 
trop peu de dissemblance dans les coupes. 

On a pu quelquefois observer une réaction inflammatoire des 
cellules du corps adipeux, la ot les cellules adipeuses se trou- 
vaient en contact avec un nodule. 

Les nodules leucocytaires conservent trés longtemps le méme 
aspect. Dans des coupes faites d’animaux qui avaient été injectés 
2 mois auparavant, les nodules leucocytaires sont encore tout 
pareils 4 ceux d’animaux fixés une semaine aprés l’injection. Les 
cellules conservent leur colorabilité; la paroi du nodule ne 
s’est pas €paissie et les particules de Norit n’ont pas changé non 
plus. 


39 
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Dans un animal tué 104 jours aprés l’injection, on ne trouva 
presque plus de particules noires. Cependant on trouve des 
formations qu’il faut considérer comme des restes de nodules 
leucocytaires; elles avaient partiellement dégénéré complete- 
ment; un certain nombre pourtant était composé de cellules 
encore bien séparées les unes des autres paraissant saines. 

Je n’ai pas constaté chez Carausius la formation de mélanine 
dans les nodules leucocytaires, comme METALNIKOV (1908, 
p- 5813 1914; 1924, p. 810, 811) et HOLLANDE (1920a et b) l’ont 
décrit pour deschenilles auxquelles ils avaient injecté des microbes. 

La description donnée ci-dessus de mes recherches sur la 
formation des nodules leucocytaires prouve, que le cours des 
processus peut varier beaucoup, non seulement pour différents 
exemplaires de la méme espéce, mais aussi pour un seul animal. 
Quant a la cause de ces divergences, le matériel restreint ne 
permet pas d’énoncer une supposition; il faudrait pour cela 
faire des recherches comparatives sur un matériel beaucoup 
plus étendu. 


° 


4°. La formation d’abcés ou de furoncles. 


Sur la peau des animaux vivants de Carausius je n’ai jamais 
trouvé les taches noires que METALNIKOV trouva chez Galleria 
(v.s., pag. 536), taches, qui indiquent qu’au-dessous il se forme 
des abcés. 

Dans les coupes il fut trouvé quelquefois, prés d’une rupture 
de la peau, un amoncellement de leucocytes dégénérés ressem- 
blant a un abcés, mais un examen plus précis démontra qu’on 
avait affaire ici a l’endroit ot laiguille d’injection avait blessé 
la peau. 

Ce que j’ai remarqué, par contre, c’est que dans des coupes, 
faites longtemps aprés linjection, plusieurs leucocytes chargés 
de particules noires se trouvaient contre ’hypoderme, souvent 
réunies en grandes quantités, quelquefois libres (figs 32 et 34). 
Je n’ai pas pu déterminer ce que deviennent ces cellules et agglo- 
mérations de cellules. I] est possible que durant la vie ultérieure 
de l’animal elles restent 4 l’endroit ot elles se sont fixées, sans 
subir de changement. II est possible aussi que ces cellules péné- 
trent peu a peu dans ’hypoderme et sont expulsées avec la 
cuticule lors d’une mue, ce que SussLoFF a trouvé (1906) chez 
Gryllus domesticus L. aprés une injection d’encre de Chine. 

Je n’ai pu étre fixée sur cette question cependant; j’ai trouvé 
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quelquefois des particules de Norit dans la cuticule, il est vrai, 
mais méme si ces animaux avaient déja mué une fois, il faut 
considérer, avant de tirer des conclusions, que les particules 
s’éloignent trés facilement de leur place originale (p. ex. les 
nodules leucocytaires) lors de la fabrication des coupes de micro- 
tome et du traitement ultérieur et qu’il se trouve donc des 
particules isolées de Norit répandues dans toute la préparation, 
méme en dehors des coupes, de sorte qu’une seule particule de 
Norit, qu’on trouve dans la cuticule, n’y ait pas séjourné 
nécessairement tout le temps. Une irréguliarité distincte dans 
la structure de la cuticule dans le voisinage d’une telle particule 
ne fut pas trouvée, non plus que des restes de leucocytes. 

Silon prend en considération que 3 mois aprés, quand l’animal 
a mué plusieurs fois, il se trouve encore plusieurs de ces cellules 
fixées avec des inclusions dans certains des animaux injectés, il est 
probable qu’elles ne pénétrent pas dans Phypoderme et qu’elles 
ne subissent aucun changement jusqu’a la mort de animal. 


En comparant des frottis et des coupes d’animaux auxquels 
on a injecté du Norit avec des frottis et des coupes d’animaux 
auxquels on a injecté une solution diluée d’encre de Chine, on 
trouve que les différences sont minimes. Ceux auxquels on avait 
injecté de lencre de Chine different des autres sur les points 
suivants: 1°. Aussi bien dans les frottis que dans les coupes faites 
peu aprés V injection, il se présente a certains endroits une colo- 
ration brune diffuse du plasma sanguin et du cytoplasma des 
leucocytes, provenant probablement de ce que les particules 
colloidales se précipitent. Aprés 24 heures environ ce phénoméne 
a disparu. 2°. Les particules noires sont plus largement répan- 
dues dans le corps. Cela provient probablement de ce qu’elles 
n’échouent pas aussi vite que les particules plus grandes du 
Norit et qu’elles sont transportées, par conséquent, par le 
courant sanguin a4 travers tout le corps et déposées de méme 
dans des lacunes plus étroites. 3°. Les processus semblent com- 
mencer de facon plus rapide et plus intensive, ce qui n’empéche 
pas que la matiére colorante est encore présente dans le corps 
aprés 104 jours, dans des plasmodes et des nodules leucocytaires. 


Comme nous l’avons observé plus haut (pag. 539), je n’ai pu 
doser de facon minutieuse la quantité des substances injectées. 
Puisqu’il est inutile de comparer la situation chez des animaux 
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auxquels on a injecté des substances inconnues en quantité 
différente, j’ai renoncé a un traitement quantitatif du matériel, 
a la détermination, par exemple, de l’index phagocytaire (c’est - 
a-dire le pourcentage des leucocytes ayant phagocyté) a diffé- 
rentes époques apres l’injection, etc. Pourtant il n’est pas du 
tout indifférent, en quelle quantité de la substance phagocytable 
est introduite dans le corps de I’Insecte. Une petite quantité de 
particules est, en général, englobée assez vite par les cellules 
séparées, une quantité plus grande donne davantage lieu a la 
formation d’agglomérations, de plasmodes et de nodules. Si l’on 
injecte une grande quantité d’une suspension, l’index phago- 
cytaire n’est pas plus grand que quand on n’injecte qu’une petite 
dose, comme le démontrent les frottis; l’index phagocytaire n’est 
donc pas proportionnel a la quantité des matiéres phagocytables 
contenues dans le sang. 

Je crois que, dans les recherches sur la phagocytose dans le 
sang des Insectes au moyen d’injections — non seulement dans 
les injections de matiéres indifférentes, mais surtout dans les 
injections microbiennes — on a fait trop peu attention a l’in- 
fluence que le dosage des particules a phagocyter a sur la réaction 
du sang. Quand ParLtot par exemple décrit ses recherches sur 
le cours des infections microbiennes (1923a), il ne mentionne 
nulle part en quelle quantité une espéce déterminée de microbes 
a été inoculée par lui. En parlant de la technique employée il 
dit seulement: ,,on prépara I’émulsion microbienne, en délayant 
»une parcelle d’une culture pure sur gélose, dans un peu d’eau 
»physiologique’’. Mais la dose employée a sans doute une grande 
influence sur les résultats des recherches. Une notion de 
Yimportance du dosage, au moins en ce qui concerne les mi- 
crobes, se trouve clairement, entre autres, chez METALNIKOV, 
qui remarque (1924, p. 798): ,,Quelque peu virulent que soit 
»le microbe sur la chenille, on peut toujours trouver la dose 
»maxima qui le tuera.” Il en est probablement de méme pour 
plusieurs microbes virulents pour lesquels on pourrait trouver 
»une dose minima mortelle” (METALNIKOV et GASCHEN 1921; 
1922, p. 240; TOUMANOFF 1927; METALNIKOV et CHORINE 1930, 
p. 278); en restant au-dessous de cette dose l’animal triompherait 
de la maladie. Il ne me semble pas impossible qu’aprés des 
recherches approfondies, il sera prouvé que la phagocytose a 
une signification plus grande que celle que lui ont attribué 
certains auteurs, qui se basent sur les résultats de recherches au 


-ARCH. NEERL. DE ZOOL., T. IU. 


23 25 


Maria RoosEBoom. Contribution a l’étude de la cytologie du sang de 
certains Insectes, avec quelques considérations générales. 


ARCH: NEERI. DE ZOOL., T. II. PL. V. 


26 ERs 


Maria RooseBoom. Contribution a l’étude de la cytologie du sang de 
certains Insectes, avec quelques considérations générales, 


ARCH. NEERL. DE -ZOOL.., T. II. PEA. 


Marta RoosEBoom. Contribution a l’étude de la cytologie du sang de 
certains Insectes, avec quelques considérations générales. 


4+? ad 


a ily 
. 


Kod 


Ve 
* 


< 
* 


CYTOLOGIE DU SANG DE CERTAINS INSECTES ETC. 549 


moyen d’injections, ol sont presque toujours introduites dans 
le corps de l’Insecte des quantités considérables de microbes a 
la fois. En ce qui concerne les microbes causant la septicémie, 
infection se fait dans la nature selon toute probabilité par des 
blessures de la peau (l’infection ,,per os” ne.réussit que rarement 
pour ces microbes, en tout cas chez la plupart des espéces 
d’Insectes examinées) et les microbes ne s’introduisent proba- 
blement souvent qu’en petites quantités dans le corps. On a 
constaté déja que par des injections de doses trés minimes, les 
Insectes peuvent étre immunisés contre certains microbes viru- 
lents (METALNIKOV et CHORINE, 1930, p. 242). 


Enfin, si on compare les résultats des injections de Norit chez 
Carausius, décrits dans ce chapitre, avec ce que d’autres auteurs 
ont trouvé aprés des injections d’autres matiéres chez Galleria 
et d’autres espéces d’Insectes, nous avons l’impression que, dans 
nos expériences, les phénoménes de phagocytose sont en général 
moins intenses que chez des chenilles par exemple. Les causes de 
cette intensité restreinte des processus peuvent provenir soit de 
Panimal sur lequel on a expérimenté, soit de la substance in- 
jectée, soit des circonstances de milieu; probablement plusieurs 
de ces causes entrent en jeu. En général la réaction du sang des 
Insectes aux particules introduites dans la cavité du corps semble 
dépendre: 1°. de l’espéce d’Insectes (TOUMANOFF 19254; METAL- 
NIKOV et CHORINE 1930, p. 277); 2°. de l’état physiologique, en 
rapport avec la vie normale, dans lequel se trouve l’animal 
durant l’expérience (v. GEBHARDT 1932, p. 533); 3°. du caractére 
de la substance injectée (v.s., pag. 530, 538, 542,547); 4°. de la 
dose de la substance injectée (v.s., pag. 548); de la dimension 
des particules (v.s., pag. 541); 6°. de la température (METAL- 
NIKOV 1908, p. 583; PAILLOT 1923a, pp. 203-205; IwaAsAKI 1925, 
p- 594) et d’autres circonstances de milieu. 
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EXPLICATION DES PLANCHES 
Planche IV. 


Figs 1-2: éléments cellulaires du sang de Carausius morosus Brunner des- 
sinés d’aprés la vie. 

Figs 1 a et b: leucocyte lentiforme. 

Fig. 2: leucocyte en forme de corps de révolution. 

Figs 3-15: éléments cellulaires du sang de Carausius morosus dessinés d’aprés 
des frottis minces fabriqués selon la méthode de Pappenheim. 

Fig. 3: proleucocyte. 

Fig. 4: macronucléocyte coloré au Giemsa pendant 15 min. seulement. 

Fig. 5: macronucléocyte a granulation de la premiére forme. 

Fig. 6: macronucléocyte a granulation de la deuxiéme forme. 

Figs 7-9: macronucléocytes en état de division indirecte. 

Fig. 10: micronucléocyte fusiforme. 

Figs 11-12: leucocytes granuleux. 

Fig. 13: forme intermédiaire entre un macronucléocyte, un micronucléo- 
cyte et un leucocyte granuleux. 

Fig. 14: oenocytoide. 

Fig. 15: leucocyte en dégénérescence. 

Figs 16-17: éléments cellulaires du sang de la larve de Calliphora erythro- 
cephala Mg. dessinés d’aprés la vie. 

Fig. 16: cellule sphérique 4 granulation. 

Fig. 17: cellules aplaties montrant le noyau et le nucléole. 

Figs 18-25: éléments cellulaires du sang de la larve de Calliphora erythro- 
cephala dessinés d’aprés des frottis minces fabriqués selon la méthode de Pap- 
penheim. 

Fig. 18: leucocyte du 1° type. 

Figs 19-20: leucocytes du 1° type en état de division. 

Figs 21: leucocyte du 2° type. 
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Fig. 22: forme intermédiaire entre le 1° et la 2° type. 

Fig. 23: oenocytoide. 

Fig. 24: cellule trouvée dans le sang représentant peut-étre un adipocyte 
tout jeune. 

Fig. 25: cellule écoulée 4 contour vague (v.s., pag. 480). 


Planche V. ° 


Fig. 26: disposition du pantographe modifié spécialement pour dessiner 
des préparations microscopiques: 

a: boite contenant une petite lampe, 5: crayon. 

Fig. 27: champ de cellules en division dans une culture in vivo de leuco- 
cytes de Saperda carcharias L.; en haut: noyau pyknotique; a peu prés au centre: 
noyau en anaphase; en bas a gauche: figure de karyokinése irréguliére; co- 
loration 4 ’hématoxyline ferrique. 

Figs 28-31: éléments cellulaires de Carausius morosus pendant la phago- 
cytose, dessinés d’aprés des frottis fabriqués selon la méthode de Pappenheim., 

Fig. 28: 30 min. aprés injection; les particules de Norit se sont attachés ¢ a 
un macronucléocyte seulement. 

Fig. 29: 12 heures aprés injection; leucocyte ayant phagocyté et se trou- 
vant en état de dégénérescence avancée. 

Fig. 30: 12 heures aprés injection; macronucléocyte d’aspect sain ayant 
phagocyte. 

Fig. 31: 5 heures aprés injection; plasmode, dans la masse cytoplasmique 
duquel sont situées des particules de Norit. 


Planche VI. 


Figs 32-34: réactions des leucocytes de Carausius morosus dessinés d’aprés 
des coupes fixées a l’alcool-éther, colorées au Giemsa. 

Fig. 32: 104 jours aprés injection; agglomération de leucocytes entre ’hy- 
poderme et le corps adipeux; les cellules ne se sont pas fusionnées, mais elles 
sont nettement délimitées; les particules sont situées dans les leucocytes aussi 
bien que dans le stroma. 

c: cuticule, ca: lobes du corps adipeux, 4: hypoderme, /: couche de leucocytes 
agglomerés. : 

Fig. 33: 28 jours aprés injection; nodule leucocytaire d’une structure so- 
lide contenant deux nodules primitifs; ¢: tronc trachéen latéral. 

Fig. 34: 28 jours aprés injection; nodule leucocytaire d’une structure plus 
détachée que le précédent; au centre seulement se présente une petite partie 
qui montre plus de ressemblance avec le nodule représenté dans la fig. 33. 

h: hypoderme, /: leucocyte ayant phagocyté, qui s’est placé contre Il’hypo- 
derme, m: muscles. 
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